Efecto del cambio de uso del suelo en la diversidad funcional de coleópteros copro-necrófagos del bosque atlántico: patrones y mecanismos propuestos by Gimenez Gomez, Victoria Carolina
 
I 
 
 
II 
 
UNIVERSIDAD NACIONAL DE CUYO 
PROGRAMA DE POSTGRADO EN BIOLOGÍA 
                                                                        PROBIOL 
 
EFECTO DEL CAMBIO DE USO DEL SUELO EN LA DIVERSIDAD FUNCIONAL 
DE COLEÓPTEROS COPRO-NECRÓFAGOS DEL BOSQUE ATLÁNTICO: 
PATRONES Y MECANISMOS PROPUESTOS 
 
AUTORA 
Lic. Victoria Carolina Giménez Gómez 
 
                                      DIRECTOR                                                                                CO-DIRECTORES 
                   Dr. Gustavo A. Zurita                                                 Dr. José R. Verdú 
                                                                                                        Dr. Rodolfo Carrara 
 
TESIS PRESENTADA PARA OPTAR AL TÍTULO DE DOCTOR DE LA UNIVERSIDAD NACIONAL 
DE CUYO EN EL ÁREA DE CIENCIAS BIOLÓGICAS 
 
 
  
 
III 
RESUMEN 
 
 El disturbio antrópico de los ecosistemas naturales produce cambios en la estructura de la 
vegetación, el microclima y las características del suelo. Los coleópteros copro-necrófagos 
(Coleoptera: Scarabaeinae) son sensibles a estos cambios y esto tiene gran implicancia teniendo en 
cuenta los importantes roles ecológicos que cumplen, como la remoción y enterramiento de 
materia orgánica. Al comparar el ambiente natural (bosque nativo) con diferentes usos de la tierra 
(con y sin cobertura de dosel) en el Bosque Atlántico del Alto Paraná, en esta tesis se propone 1) 
estudiar el efecto del disturbio antrópico sobre la diversidad funcional (utilizando rasgos 
morfológicos, etológicos y fisiológicos) y 2) evaluar los posibles rasgos que pueden ser considerados 
como mecanismos de respuesta al disturbio (tipo de recurso utilizado, endotermia, 
termorregulación y límites térmicos). Los resultados muestran que la diversidad funcional del 
ensamble de coleópteros copro-necrófagos en el bosque nativo se mantiene en los usos de la tierra 
con cobertura de dosel y sin ganado (plantación madura de pino) y es diferente en aquellos usos de 
la tierra con cobertura de dosel y con ganado (parquizado y silvopastoril) y en el uso de la tierra sin 
cobertura de dosel y con ganado (potrero para ganadería). La variación en rasgos fisiológicos 
(endotermia, termorregulación y límites térmicos) constituirán el principal mecanismo asociado al 
menor uso de ambientes disturbados, debido a los cambios en condiciones de microclima que 
ocurren con la pérdida de la cobertura de dosel, seguido por la variación en rasgos etológicos y 
morfológicos (asociados con la preferencias tróficas). La principal recomendación de manejo 
sugerida a partir de los resultados obtenidos es que el mantenimiento de la cobertura de dosel, ya 
sea nativa o exótica, es esencial para preservar parte de la comunidad de coleópteros copro-
necrófagos y, junto con esto, las funciones ecológicas llevadas a cabo por ellos. 
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“Inquirir la verdad, encontrarla y proclamarla” 
Unamuno, Ortega y Bergamín… La buena nota, de Rafael Ripoll 2003 
 
 
 
 
 
Es el escarabajo unigénito autor de sí mismo, compuesto de mortal especie hecha de sórdida masa, 
sin ayuntamiento venéreo, y formador de la figura del mundo. Este que se engendra y vive entre la 
inmundicia hedionda, muere con el olor suave de la rosa; y así pintado por sí solo, es símbolo y 
jeroglífico del hombre valeroso y valiente que huye de los deleites y regaladas blanduras, ocupado 
en continuo trabajo y por esto los traían los soldados esculpidos en los anillos y por divisa los 
capitanes romanos.......      Jerónimo de Huerta, Hist. Nat. X, XXVIII-anotación 
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para cada una de las variables teniendo en cuenta los grupos de ambientes que resultan del análisis 
multivariado (resaltado en negrita)…………………………………………………………………………………………………….…122 
 
 
 
 
 
 
TESIS DOCTORAL - VICTORIA CAROLINA GIMÉNEZ GÓMEZ 
 
  
1 
 
 
 
I 
INTRODUCCIÓN GENERAL 
  
TESIS DOCTORAL - VICTORIA CAROLINA GIMÉNEZ GÓMEZ 
 
  
2 
 
I.1 INTRODUCCIÓN 
 
La elevada tasa de pérdida de biodiversidad que se está produciendo a escala global, está 
asociada a dos procesos: a “procesos aleatorios” que se producen por la reducción de ambientes 
naturales por fenómenos naturales como incendios, sequías y huracanes, entre otros; y a “procesos 
no aleatorios” que son resultado de los cambios producidos por el hombre, por ejemplo: tala de 
bosques, contaminación, caza, minería, agricultura y pastoreo, entre otros (Díaz et al. 2007a). En 
todos los casos, si bien cada especie responde de forma diferencial a estos cambios, de acuerdo a 
su nicho ecológico, el impacto negativo sobre la biodiversidad es muy significativo (Christie y 
Hochuli 2008). El nicho ecológico describe un conjunto de condiciones (bióticas y abióticas) dentro 
de las cuales un organismo presenta un crecimiento poblacional positivo (Hutchinson 1957). De 
acuerdo a esta definición, los individuos hacen uso de ambientes específicos bajo determinado 
rango de condiciones ambientales y de recursos que les permiten desarrollarse y reproducirse, lo 
que constituye su nicho fundamental (por ejemplo, temperatura y humedad específica, estructura 
del suelo adecuada, disponibilidad de alimento, entre otras). Debido a que las especies interactúan 
entre sí, cuando en el nicho fundamental se consideran tales interacciones (como por ejemplo la 
competencia) se lo denomina nicho realizado (Diamond et al. 2011); por lo tanto el nicho realizado 
de una especie es el espacio ecológico en el cuál los individuos pueden sobrevivir (Krebs 2009) y es 
el de interés en esta tesis. 
 
Efecto del disturbio antrópico sobre la diversidad biológica 
 
En las últimas décadas el disturbio antrópico ha sido identificado como la principal causa de 
pérdida de diversidad biológica en los ecosistemas naturales (Dirzo y Raven 2003), causando la 
extinción del 5-20% de las especies (Chapin et al. 2000). La diversidad biológica de un ambiente la 
constituye el conjunto de genes, individuos, especies, poblaciones o comunidades; dependiendo de 
la escala a la que se la mida. Si bien estos disturbios incluyen una gran variedad de acciones 
antrópicas (por ejemplo, cambio climático, especies invasoras, sobre-explotación); en esta tesis se 
referirá principalmente al reemplazo de los ecosistemas naturales por diferentes usos de la tierra 
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(Daily 1995, Chapin et al. 2000, Díaz y Cabido 2001). La expansión de la agricultura, ganadería y las 
plantaciones forestales en regiones de bosques tropicales y subtropicales ha tenido una fuerte 
influencia sobre los patrones naturales de riqueza y composición de las comunidades (Davies y 
Margules 1998, Myers et al. 2000, Myers y Knoll 2001, Novacek y Cleland 2001, Arellano et al. 2008, 
Gómez-Cifuentes et al. 2017). Estos cambios en el uso de la tierra se proyectan, a nivel global, como 
la mayor amenaza a la biodiversidad para el año 2100 (Chapin et al. 2000).  
El reemplazo de los ecosistemas naturales afecta tanto a las comunidades como a las 
poblaciones de los organismos vivos. A nivel de comunidad, se ve afectada la estructura y 
composición de la misma a través de cambios en la disponibilidad de recursos (Culot et al. 2013), en 
las condiciones ambientales (Osberg et al. 1994, Oliveira-Filho y Fontes 2000, Broennimann et al. 
2012) y en las interacciones interespecíficas (Sexton et al. 2017). A nivel de población, se ve 
afectada la abundancia de la misma (Halffter y Arellano 2002, Andrade-Núñez y Aide 2010). Si bien 
se producen cambios a nivel de comunidades y poblaciones, la magnitud de esos cambios depende 
de las características del nuevo ambiente. Estudios previos han mostrado que ambientes 
modificados por la acción del hombre pero que conservan, en parte, las condiciones bióticas y 
abióticas del ambiente natural (nicho ecológico) son más utilizados por las especies nativas (Pineda 
et al. 2005, Quintero y Roslin 2005, Nichols et al. 2007, Hernández y Vaz-de-Mello 2009, Filloy et al. 
2010, Zurita y Bellocq 2012, Hernández et al. 2014, Filgueiras et al. 2015, Da Silva y Hernández 
2016, Gómez-Cifuente et al. 2017).  
 
Efecto del disturbio antrópico sobre la diversidad funcional, funciones y 
servicios ecosistémicos 
 
Actualmente existe una gran preocupación a escala global por las consecuencias de la pérdida 
de diversidad sobre las funciones ecosistémicas y servicios ecosistémicos; y por lo tanto, sobre el 
funcionamiento de los ecosistemas (tanto naturales como antrópicos de uso productivo) (Chapin et 
al. 2000, Millennium Ecosystem Assessment 2005, Díaz et al. 2007a). Las funciones ecosistémicas 
pueden definirse como los procesos (biológicos, geoquímicos y físicos) a través de los cuales un 
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ecosistema natural se regenera y sostiene en el tiempo (De Groot et al. 2002). En algunos casos, 
algunas funciones redundan en un beneficio directo para las poblaciones humanas o a veces una 
misma función puede contribuir a la provisión de más de un beneficio para las poblaciones 
humanas (Díaz et al. 2006, Díaz et al. 2007a). Esos beneficios que las personas y la sociedad 
obtienen de los ecosistemas son los denominados servicios ecosistémicos (De Groot et al. 2002, 
Wallace 2007). En consecuencia, las funciones y servicios ecosistémicos constituyen un elemento 
central en la sustentabilidad de la producción de bienes y servicios para el hombre. Ejemplos de 
funciones ecosistémicas son la polinización y el ciclado de nutrientes. Los servicios ecosistémicos, 
en cambio, son los beneficios que el humano obtiene de las funciones ecosistémicas, por ejemplo la 
producción de miel (servicio ecosistémico) a través de la polinización (función ecosistémica). El 
rango de funciones ecosistémicas provistas por una comunidad depende de la diversidad de rasgos 
funcionales y la diversidad de especies (riqueza de especies) que los expresan (Díaz y Cabido 2001, 
Prinzing et al. 2008). Un rasgo funcional es una característica fenotípicamente observable que se 
encuentra asociada con el efecto sobre uno o más procesos ecológicos y/o a respuestas sobre uno 
o más factores ambientales (Lavorel y Garnier 2002, Cornelissen et al. 2003).  
El reemplazo del ambiente natural provoca cambios directos en los rasgos funcionales que 
definen a la diversidad funcional; es decir, provoca cambios en la diversidad funcional de las 
comunidades. La diversidad funcional queda definida, para esta tesis, como “el valor, rango, 
distribución y abundancia relativa de los rasgos funcionales de los organismos que forman parte de 
un ecosistema” (Díaz et al. 2007a). Los cambios en la diversidad funcional alteran directamente las 
funciones ecosistémicas y éstas a su vez influyen sobre los servicios ecosistémicos, entonces 
finalmente la diversidad funcional afecta indirectamente a los servicios ecosistémicos. A su vez, los 
cambios en la diversidad funcional pueden estar correlacionados con cambios en la riqueza de 
especie; en general se observa un patrón acoplado de cambio entre estos atributos de las 
comunidades (diversidad taxonómica y funcional) (Mayfield et al. 2010). En resumen, los servicios 
ecosistémicos se ven afectados indirectamente por el disturbio antrópico; ya sea a través del efecto 
que el disturbio provoca sobre los rasgos funcionales de los organismos o a través del impacto que 
provoca sobre la riqueza de especies (Naeem y Wright 2003, Díaz et al. 2007a, b, Mayfield et al. 
2010). En la FIGURA 1 se explica en forma esquemática lo descrito en este párrafo, con ejemplos de 
funciones y servicios ecosistémicos. 
TESIS DOCTORAL - VICTORIA CAROLINA GIMÉNEZ GÓMEZ 
 
  
5 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
FIGURA 1. Gráfico de efecto del disturbio antrópico sobre la diversidad funcional, funciones ecosistémicas, servicios 
ecosistémicos y riqueza de especies. Las flechas continuas representan efectos directos y las flechas punteadas efectos 
indirectos. La línea punteada en verde representa el efecto indirecto del disturbio sobre los servicios ecosistémicos a 
través de la riqueza de especies y la naranja a través de la diversidad funcional. Finalmente la línea de puntos que une 
riqueza de especies con diversidad funcional representa la posible correlación entre ambas. Modificado de Díaz et al. 
2007a y Mayfield et al. 2010. 
El paradigma vigente hasta hace algunos años sostenía que la riqueza de especies y la 
diversidad funcional eran dependientes una de la otra (Srivastava y Vellend 2005); así por ejemplo 
en el caso que la riqueza de especies se viera reducida ante el disturbio del ambiente, entonces se 
esperaba una reducción en la diversidad de rasgos funcionales de la misma magnitud (Lawton et al. 
1998, Tilman 1999, Naeem 2002, Naeem y Wright 2003, Bowker et al. 2008, Christie y Hochuli 
2008, Milder et al. 2008). Esto motivó el uso de patrones de riqueza de especies como sustituto de 
funciones ecosistémicas (dependientes de la diversidad funcional), principalmente cuando se 
trataba de decisiones asociadas a la conservación (Srivastava y Vellend 2005, Bowker et al. 2008, 
Smyth et al. 2009). Sin embargo, estudios recientes han mostrado que esta relación no siempre es 
directa y que las respuestas pueden ser muy distintas de acuerdo a cada caso en particular 
(Mayfield et al. 2010). Así por ejemplo, puede ocurrir que ante el disturbio ambiental la riqueza de 
DISTURBIO ANTRÓPICO 
DIVERSIDAD FUNCIONAL 
FUNCIONES ECOSISTÉMICAS 
-Producción primaria 
-Ciclado de nutrientes 
-Dinámica del agua 
-Transferencia trófica 
SERVICIOS ECOSISTÉMICOS 
-Regulación del agua 
-Fertilización del suelo 
-Detoxificación 
-Valor Cultural 
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especies se mantenga constante y que la diversidad de rasgos funcionales aumente. Este patrón es 
esperado cuando nuevas especies con nuevos rasgos funcionales reemplazan a las especies 
funcionalmente redundantes dentro de la comunidad. La redundancia funcional hace referencia a 
la adición o presencia de especies dentro de una comunidad que poseen los mismos rasgos 
funcionales o son del mismo tipo funcional que las especies que ya se encontraban en la comunidad 
(Mayfield et al. 2010). Otro ejemplo es cuando la riqueza de especies se mantiene constante y la 
diversidad de rasgos funcionales disminuye. En estos casos puede ocurrir que luego del disturbio 
del ambiente se produzca una pérdida de especies con características funcionales únicas y haya un 
ingreso de especies similares funcionalmente a las que permanecieron (McIntyre y Lavorel 1994, 
Mayfield et al. 2010). Por otro lado, Mayfield et al. (2010) proponen que el disturbio del ambiente 
(cambios en el uso de la tierra) tiene un efecto directo sobre la diversidad funcional al influir sobre 
los mecanismos de ensamblaje de las comunidades (filtros ambientales, interacciones 
interespecíficas), y que los cambios que estos procesos provocan sobre la misma pueden estar 
correlacionados (o no) con cambios en la riqueza de especies. Por ejemplo cambios en el uso de 
suelo pueden hacer que las nuevas condiciones de los filtros ambientales afecten de manera 
diferencial a un conjunto de rasgos funcionales sobre otros (por ejemplo, la deforestación puede 
cambiar filtros que favorecen a las especies que requieren mucha luz, Suding y Goldberg 2001); de 
este modo la diversidad funcional podría aumentar o reducirse y esperar el patrón contrario para la 
riqueza de especies (Mayfield et al. 2010). Todo esto sugiere que los cambios en riqueza de 
especies y diversidad funcional no siempre están correlacionados y que el disturbio sobre el 
ambiente natural puede afectarlas de manera independiente (Mayfield et al. 2010).  
Hasta el momento se ha publicado una gran cantidad de estudios evaluando la relación entre 
disturbio antrópico y diversidad funcional de distintos grupos taxonómicos, ya sea a través de 
grupos funcionales o de índices funcionales (Chapin et al. 1993, Sowig 1995, Díaz et al. 1999, Díaz y 
Cabido 2001, Lavorel y Garnier 2002, Cornelissen et al. 2003, Larsen et al. 2007, Slade et al. 2007, 
Wertz et al. 2007, Flynn et al. 2009, Biswas y Mallik 2010, Shahabuddin et al. 2010, Villéger et al. 
2010, Gerisch et al. 2012, Carreño-Rocabado et al. 2012, Nichols et al. 2013, Liu et al. 2014, Batilani-
Filho y Hernández 2017, Gómez-Cifuentes et al. 2017). Los grupos funcionales se definen como 
grupos de organismos que comparten respuestas ante factores ambientales o efectos similares 
sobre el funcionamiento de los ecosistemas (Lavorel et al. 1997, Díaz y Cabido 2001), mientras que 
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los índices funcionales son métodos multivariados que resumen la variabilidad funcional 
(información de múltiples rasgos) en un solo valor (Petchey y Gaston 2006, Schleuter et al. 2010). 
En el grupo de los insectos, en particular, se han publicado varios trabajos donde se compara la 
diversidad funcional tanto a nivel de grupos funcionales como de índices funcionales (Sowig 1995, 
Poff et al. 2006, Larsen et al. 2007, Shahabuddin et al. 2010, Vandewalle et al. 2010, Gerisch et al. 
2012, Nichols et al. 2013, Gómez-Cifuentes et al. 2017); pero en la mayoría de los casos los estudios 
se han concentrado en rasgos morfológicos y/o etológicos para estimar la diversidad funcional, 
dejando de lado muchos otros rasgos que son de suma importancia para caracterizar a la diversidad 
funcional, como son los rasgos fisiológicos. Además, si bien los cambios en diversidad funcional son 
importantes, no está claro qué mecanismos son los responsables de esos cambios y de la respuesta 
de las especies frente al disturbio antrópico (Naeem y Wright 2003). Un mayor entendimiento de 
los mecanismos subyacentes permitirá establecer recomendaciones de manejo más adecuadas 
para conservar la diversidad de especies. Es por ello que entre los objetivos de esta tesis de 
doctorado no sólo se plantea estudiar los cambios en diversidad funcional (abarcando rasgos tanto 
morfológicos, como etológicos y fisiológicos), sino también poner a prueba cómo la variación de 
algunos de los rasgos funcionales (tipo de recurso utilizado, endotermia, termorregulación y límites 
térmicos) podría explicar la respuesta de las especies frente al disturbio antrópico.  
 
Coleópteros copro-necrófagos como modelo para estudios de diversidad funcional: 
análisis de los mecanismos de respuesta frente al disturbio antrópico en el Bosque 
Atlántico del Alto Paraná 
 
El Bosque Atlántico del Alto Paraná (BAAP) es considerado como uno de los bosques más 
amenazados y con mayor diversidad biológica del mundo (Myers 2000, Di Bitetti et al. 2003, Ribeiro 
et al. 2009). Actualmente ha perdido más del 92% de su superficie original debido, principalmente, 
al reemplazo del bosque nativo por diferentes usos de la tierra (Holz y Placci 2003, De Angelo 
2009). Este reemplazo del ambiente natural ha conllevado a cambios en diversidad de especies de 
varios grupos taxonómicos; entre ellos mamíferos (Iezzi et al. 2018, Cruz et al. 2018), aves (Zurita y 
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Bellocq 2012, Zurita et al. 2012), arañas (Munévar et al. 2018), anuros (Gangenova et al. 2018) y 
coleópteros copro-necrófagos (Gómez-Cifuentes et al. 2017). En particular, la pérdida de diversidad 
de coleópteros copro-necrófagos afecta en gran medida al funcionamiento del ecosistema porque 
éstos presentan importantes funciones ecológicas (Hanski y Cambefort 1991, Andresen y Feer 
2005, Nichols et al. 2008, Verdú et al. 2018); entre las que se destaca el enterramiento de materia 
orgánica (Gittings et al. 1994, Davis et al. 1996), dispersión secundaria de semillas, ciclaje de 
nutrientes, aumento de la aireación del suelo, control de plagas y reducción de gases de efecto 
invernadero (Andresen 2003, Gardner et al. 2008, Slade et al. 2016). Con respecto a ésta última 
función ecosistémica, al tiempo que disminuyen la emisión de gas de efecto invernadero ayudan a 
la captura de carbono mediante la eliminación del estiércol depositado en el suelo, aumentando el 
crecimiento del pasto y la fertilización (Slade et al. 2016, Verdú et al. 2018). Debido a que los 
coleópteros copro-necrófagos presentan estas importantes funciones ecológicas, son sensibles al 
disturbio antrópico (Verdú et al. 2007a, Gardner et al. 2008, Tonelli et al. 2017) y que el BAAP es 
uno de los ecosistemas más amenazado a nivel mundial (Myers 2000), se considera que el estudio 
de los cambios en diversidad funcional de estos coleópteros y los mecanismos de respuesta 
asociados a estos cambios en el BAAP son útiles para generar recomendaciones de manejo que 
permitan conservar su estructura y por lo tanto su diversidad.  
 
I.2 OBJETIVOS 
 
➢ OBJETIVO GENERAL: Estudiar los cambios en la diversidad funcional de los ensambles de 
coleópteros copro-necrófagos que ocurren como consecuencia del reemplazo del ambiente 
natural por distintos usos de la tierra en el Bosque Atlántico del Alto Paraná y los 
mecanismos asociados. 
➢ OBJETIVOS PARTICULARES:  
A) Cuantificar y comparar los rasgos funcionales en ensambles de coleópteros copro-
necrófagos que hacen uso del ambiente natural y ambientes productivos. 
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B) Estimar la variación de algunos de los rasgos funcionales medidos (ecológicos y 
fisiológicos) en coleópteros copro-necrófagos y evaluar si pueden explicar la respuesta 
frente al disturbio antrópico en este taxón. 
C) Generar recomendaciones de manejo para mejorar la sustentabilidad ambiental de los 
ambientes productivos, teniendo en cuenta los requerimientos ecológicos y fisiológicos 
de las especies. 
 
I.3 ESTRUCTURA DE LA TESIS 
 
Esta tesis se estructura en seis capítulos que desarrollan el marco teórico general y 
metodológico, tres capítulos de resultados y uno de consideraciones generales.  
➢ I CAPÍTULO. En este primer capítulo se desarrolla el marco teórico general que sienta las 
bases de esta tesis y del cual se desprenden los objetivos. Este marco teórico general se 
sustenta en la teoría de nicho ecológico, en la teoría de disturbio y en su efecto sobre los 
cambios en diversidad. Se desarrolla el concepto de diversidad funcional, su relación con la 
diversidad taxonómica (riqueza) y con el funcionamiento de los ecosistemas. Finalmente, se 
describe la importancia del uso de coleópteros copro-necrófagos en el Bosque Atlántico del 
Alto Paraná como modelos en estudios de diversidad funcional.  
➢ II CAPÍTULO. En este capítulo se desarrolla la metodología general utilizada en esta tesis, la 
cual incluye: área de estudio, grupo de estudio, los métodos de captura del grupo de estudio 
e identificación taxonómica. 
➢ III CAPÍTULO. En este capítulo se estudia un potencial mecanismo ecológico de respuesta al 
disturbio: la variación en el tipo de recurso trófico utilizado, como componente del nicho 
trófico de las especies de coleópteros copro-necrófagos. Debido a que los recursos 
alimenticios que utiliza este taxón son efímeros, están heterogéneamente distribuidos y que 
su diversidad disminuye en ambientes extremadamente disturbados, se propone como 
principal mecanismo ecológico asociado al uso de ambientes modificados la variación en el 
tipo de recurso trófico utilizado y, asociado con esto, en el solapamiento de nicho trófico. 
TESIS DOCTORAL - VICTORIA CAROLINA GIMÉNEZ GÓMEZ 
 
  
10 
 
De esta propuesta se desprende la hipótesis que se pone a prueba en este capítulo la cual 
establece que, cambios en la riqueza de especies influyen en el solapamiento de nicho 
trófico al influir sobre los procesos de competencia interespecífica. Para poner a prueba 
esta hipótesis se compara la riqueza y el solapamiento de nicho trófico entre el bosque 
nativo y los diferentes usos de la tierra (que difieren en la riqueza de especies). Además, se 
explora la preferencia de recursos tróficos en cada ambiente y en cada especie para explicar 
el mecanismo propuesto. 
➢ IV CAPÍTULO. En este capítulo se estudian mecanismos fisiológicos de respuesta al disturbio: 
la variación de la endotermia, termorregulación y límites térmicos. Dado que los 
coleópteros copro-necrófagos son sensibles a los cambios ambientales (sobre todo a los 
provocados por la pérdida de cobertura de dosel), se considera que la respuesta de los 
mismos, frente al disturbio del ambiente, podría estar asociada a las variables fisiológicas 
antes mencionadas. Estudios previos realizados en ambientes similares a los utilizados en 
esta tesis, mostraron que la temperatura ambiental entre ambientes cerrados (natural y 
disturbado) no varía ni durante el día ni durante la noche y que la temperatura ambiental 
entre los ambientes cerrados y ambientes abiertos difiere solamente durante el día. De 
acuerdo a estos datos previos se espera que las especies diurnas sean las más afectadas 
ante el disturbio del ambiente. A partir de este conocimiento, se plantea la hipótesis de este 
capítulo la cual establece que la endotermia, la termorregulación y los límites térmicos 
definen la capacidad de las especies de coleópteros copro-necrófagos para hacer uso de 
ambientes disturbados, sobre todo de aquellos que no mantienen las condiciones climáticas 
(ambientes abiertos) con respecto al ambiente natural (ambiente cerrado). Para poner a 
prueba esta hipótesis se compara la endotermia, termorregulación en vuelo y limites 
térmicos superiores entre especies diurnas y especies crepusculares/nocturnas de ambos 
tipos de ambientes. También, a modo exploratorio, se comparan todas las variables 
fisiológicas para el caso de especies activas todo el día. 
➢ V CAPÍTULO. En este capítulo se estudian los cambios en la diversidad funcional ante el 
disturbio del ambiente natural mediante una matriz de rasgos funcionales que incluye 
rasgos morfológicos, etológicos y fisiológicos. Cada uno de los rasgos utilizados se encuentra 
asociado a funciones que los coleópteros copro-necrófagos tienen en el ecosistema. La 
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hipótesis general que se pone a prueba es que el disturbio del ambiente genera cambios en 
la diversidad funcional de las especies de coleópteros copro-necrófagos dado que afecta 
directamente el valor, rango, distribución y abundancia relativa de los rasgos funcionales de 
los organismos. Para poner a prueba esta hipótesis se compara la diversidad funcional entre 
el bosque nativo y diferentes usos de la tierra.  
➢ VI CAPÍTULO. En este último capítulo se presentan las consideraciones generales del trabajo, 
haciendo hincapié sobre todo en los resultados novedosos obtenidos y se presentan además 
las recomendaciones de manejo para mejorar la sustentabilidad ambiental de los ambientes 
productivos. En este capítulo también se propone una serie de ideas para futuros trabajos 
que surgieron durante el desarrollo de esta tesis.  
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II METODOLOGÍA GENERAL 
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II.1 ÁREA DE ESTUDIO 
 
El Bosque Atlántico del Alto Paraná (BAAP) (FIGURA 2) es una de las 15 ecorregiones terrestres 
que conforman el complejo eco-regional “Bosque Atlántico” (Di Bitetti et al. 2003) y es considerado 
como uno de los bosques más amenazados y con mayor diversidad biológica del mundo (Myers 
2000, Di Bitetti et al. 2003, Ribeiro et al. 2009). El BAAP se extendía originariamente desde el oeste 
de la Serra do Mar en Brasil, hasta el este de Paraguay y la provincia de Misiones en Argentina, 
ocupando alrededor de 150 millones de hectáreas (FIGURA 2A, Ribeiro et al. 2009). Actualmente ha 
perdido más del 92% de su superficie original debido, principalmente, al reemplazo del bosque 
nativo por diferentes usos de la tierra (FIGURA 2B, Di Bitetti et al. 2003, Holz y Placci 2003, De Angelo 
2009). El proceso de pérdida y fragmentación del BAAP se produjo de modo diferente en los tres 
países. En Brasil la transformación ocurrió desde los inicios del siglo XX y hasta la década del ´80 
impulsada por el desarrollo urbano, industrial y la agricultura a gran escala. En este país, el bosque 
sufrió las mayores tasas de deforestación, quedando actualmente menos del 3% de la superficie 
original (Di Bitetti et al. 2003, Holz y Placci 2003, De Angelo 2009). En Paraguay el proceso comenzó 
a tomar importancia durante la segunda mitad del siglo XX, quedando actualmente un 15% de su 
extensión original (Di Bitetti et al. 2003, Holz y Placci 2003, Huang et al. 2007, De Angelo 2009). En 
Argentina este proceso se incrementó hacia fines de la década del ´80, aunque la tasa de 
deforestación fue mucho menor que en los países vecinos, persistiendo actualmente algo más del 
50% de su bosque original (Di Bitetti et al. 2003, Holz y Placci 2003, De Angelo 2009). De esta 
manera, Argentina presenta el remanente de BAAP menos fragmentado de toda la región. 
 
 
 
 
 
1Las ecorregiones se definen en base a la similitud de especies, tanto vegetales como animales, que componen las comunidades. Integra los conceptos 
tradicionales de regiones fitogeográficas y zoogeográficas. 
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Figura 2. A) Distribución original y B) Remanente de bosque (actualizado al 2003) del Bosque Atlántico del Alto Paraná. 
En la figura B, extraída de Di Bitetti et al. 2003, en verde oscuro se muestra el remanente de bosque nativo. 
  
El BAAP presenta un clima subtropical húmedo. Posee estacionalidad térmica, con una media 
anual que oscila entre los 16 y 22 °C. Las precipitaciones se distribuyen de manera homogénea a lo 
largo del año, sin una estación seca marcada, variando entre los 1200 y 2000 mm anuales. En los 
meses de junio a agosto pueden registrarse heladas, especialmente en las zonas más elevadas (Di 
Bitetti et al. 2003). Topográficamente, el BAAP se distribuye desde el nivel de mar hasta los 800 
msnm de altura (Oliveira-Filho y Fontes 2000). Los suelos se caracterizan por los altos contenidos de 
arcilla, óxido de hierro y aluminio. Estos compuestos, sumado a los procesos de transformación del 
material balsámico bajo condiciones de clima cálido y húmedo, le dan lugar al color rojizo del suelo 
característico de algunos sectores de ésta eco-región (Burkart et al. 1999).  
El BAAP se destaca por su alto porcentaje de especies endémicas (aproximadamente el 40%), lo 
cual lo convierte actualmente en uno de los ecosistemas más importantes para la conservación 
(Myers et al. 2000, Galindo-Leal y Gusmão Câmara 2003). La vegetación está compuesta por un 
bosque subtropical semi-deciduo con ambientes de bosques altos mixtos, bosques abiertos con 
sotobosque dominado por bambúes, herbáceas y helechos; y, en menor proporción, bañados de 
valles aluviales de arroyos internos (Di Bitetti et al. 2003, Srur et al. 2009). Se han identificado 250 
especies de árboles, 85 variedades de orquídeas, y algunas especies de helechos arborescentes 
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como Alsophila procera, Alsophila trovirens y Diksonia sellowiana. El estrato herbáceo se 
caracteriza por la presencia de gramíneas, helechos y begonias, entre otras (Cabrera 1971, Burkart 
et al. 1999). Con respecto a su diversidad animal, esta región se destaca por su elevada diversidad 
de especies de artrópodos: más de 400 especies de mariposas (Lepidoptera) (Nuñez-Bustos et al. 
2011), más de 100 especies de coleópteros copro-necrófagos (Coleoptera) (Audino et al. 2014, Da 
Silva y Hernández 2016, Gómez-Cifuentes et al. 2017) y alrededor de 800 especies de arañas 
(Araneae) (Castanheira et al. 2016, Rubio 2016). Con respecto a otros grandes grupos, se han citado 
cerca de 347 especies de peces, 50 especies de anuros, 114 de reptiles, 546 especies de aves y 124 
especies de mamíferos (Burkart et al. 1999, Galindo-Leal y Gusmão Câmara 2003, López et al. 2003, 
Giraudo y Povedano 2004, Szumik et al. 2012).  
Este trabajo fue llevado a cabo dentro del BAAP, en el noreste de la provincia de Misiones, 
Argentina, también conocida como Selva Paranaense (Burkart et al. 1999) (FIGURA 3). Esta área se 
caracteriza por tener un promedio de precipitaciones anuales de 2000 mm y una temperatura 
promedio en verano de 25 °C y en invierno de 15 °C (Oliveira-Filho y Fontes 2000). A escala de 
paisaje, abarca zonas de bosque nativo continuo en áreas protegidas (Parque Nacional Iguazú, 
Parque Provincial Urugua-í, Parque Provincial Península, Reserva privada de Fundación Vida 
Silvestre, entre otras), grandes extensiones de monocultivos de árboles exóticos (principalmente 
Pinus taeda) para la producción de celulosa y madera, y pequeñas propiedades dedicadas a la 
agricultura de subsistencia tales como plantaciones de maíz, de tabaco, de yerba mate y potreros 
para ganadería (Izquierdo et al. 2008, Zurita y Bellocq 2012).  
Dentro de esta área se trabajó en cinco ambientes, el bosque nativo y cuatro usos de la tierra: 
plantación madura de pinos, parquizado, silvopastoril y potrero para ganadería (ver descripción 
detallada en el siguiente párrafo). Estos usos de la tierra se seleccionaron a partir de trabajos 
previos en el área de estudio de esta tesis (Gómez-Cifuentes et al. 2015) y otras regiones (Nichols et 
al. 2007, Barragán et al. 2011) que muestran que estos ambientes forman un gradiente de disturbio 
en las condiciones ambientales en relación al bosque nativo, desde los que presentan un disturbio 
intermedio dado que conservan la cobertura de dosel (plantación madura de pinos, parquizado, 
silvopastoril) y por lo tanto las condiciones ambientales del bosque nativo (como temperatura y 
humedad), hasta los de disturbio máximo que no conservan la cobertura de dosel y donde las 
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condiciones ambientales son diferentes (ej. mayor temperatura y menor humedad ambiental) 
(potrero para ganadería). Para incrementar la representatividad regional, los sitios de muestreo se 
distribuyeron en cuatro localidades: Puerto Iguazú (-25.676392°, -54.447230°), Esperanza Centro (-
26.008364°,-54.507618°), Gobernador Lanusse (-25.994042°,-54.305636°) y Comandante Andresito 
(-25.700376°,-54.040677°); todas ubicadas al noreste de la provincia de Misiones y separadas entre 
ellas por más de 30 km, para reducir la correlación espacial entre los sitios de muestreos de cada 
ambiente. A continuación se presenta la descripción general de cada uno de los cinco ambientes y 
finalmente se expone una tabla resumen que muestra las condiciones micro-climáticas de cada uno 
de ellos durante el periodo de uno de los muestreos de esta tesis realizado en noviembre de 2014 
(TABLA 1), periodo que representa uno de los meses de mayor actividad para los coleópteros copro-
necrófagos del Bosque Atlántico (Hernández y Vaz-de-Mello 2009, Da Silva et al. 2013).  
• BOSQUE NATIVO (FIGURA 3A): Ambiente formado por varios estratos de vegetación (tres a seis): 1) 
árboles emergentes (> 30 m, principalmente de las familias Rutaceae, Lauraceae y Meliaceae); 
2) estrato arbóreo alto (entre los 30 y 25 m); 3) estrato arbóreo medio (25 a 20 m); 4) estrato 
arbóreo bajo (compuesto principalmente por helechos arborescentes y árboles de frutas 
carnosas), 5) estrato arbustivo y 6) estrato herbáceo (entre los que se encuentran varias 
especies de helecho) (Cabrera 1971, Campanello et al. 2009). El suelo se caracteriza por ser 
arenoso y con elevada cantidad de carbono orgánico (Gómez-Cifuentes et al. 2018). 
• PLANTACIÓN MADURA DE PINOS (FIGURA 3B): Dedicadas principalmente a la producción de madera y 
pulpa de celulosa. Se caracterizan por una densa cobertura arbórea compuesta por pinos (Pinus 
taeda) de 7-9 m, con una densidad de 1200 plantas/ha y baja cobertura de sotobosque (Peyras 
et al. 2012, Zaninovich et al. 2016).  
• PARQUIZADO (FIGURA 3C): Dedicado a la ganadería. Remanente de bosque nativo abierto 
compuesto por árboles nativos, lianas; y un sotobosque de arbustos, hierbas y bambúes. El 
suelo se caracteriza por presentar elevados valores de arcilla (Gómez-Cifuentes et al. 2018). 
• SILVOPASTORIL (FIGURA 3D): Dedicados a la ganadería y a la producción de madera. Se caracteriza 
por presentar cobertura arbórea de pino (Pinus spp) de 9-10 m, con una densidad baja de 400 
plantas/ha. El sotobosque está compuesto principalmente por gramíneas palatables para el 
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ganado y arbustos. El suelo se caracteriza por presentar elevados valores de arcilla (Gómez-
Cifuentes et al. 2018). 
• POTRERO PARA GANADERÍA (FIGURA 3E): Dedicado a la ganadería. Áreas abiertas con gramíneas 
exóticas implantadas para el consumo del ganado y algunos árboles muy dispersos (Gómez-
Cifuentes et al. 2017). El suelo se caracteriza por presentar elevados valores de arcilla (Gómez-
Cifuentes et al. 2018). 
 
TABLA 1. Descripción de las condiciones climáticas del bosque nativo y cuatro usos de la tierra en el Bosque Atlántico del 
Alto Paraná. En la tabla se describe la temperatura mínima (T°min), máxima (T°max), promedio (T°promedio) y la 
humedad promedio (H°promedio) durante el día y la noche. Los datos presentados corresponden al mes de noviembre 
de 2014.  
AMBIENTE 
DÍA NOCHE 
T°MIN 
(°C) 
T°MAX 
(°C) 
T°PROMEDIO 
(°C) 
H°PROMEDIO 
(%) 
T°MIN  
(°C) 
T°MAX  
(°C) 
T° PROMEDIO  
(°C) 
H° PROMEDIO 
(%) 
BOSQUE NATIVO 17 24.7 22.6 88.6 15.5 20.8 17.4 98 
PARQUIZADO 17.5 27.6 24.1 79 15.4 21.6 17.6 96.5 
PLANTACIÓN DE 
PINOS 
17.4 26 22.9 79.7 16.4 20.8 18.1 93 
SILVOPASTORIL 17.9 30.6 25 69.8 15.9 21.8 17.9 92.6 
POTRERO PARA 
GANADERÍA 
21 35 30.3 61.1 13.6 19.9 16 96.6 
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FIGURA 3. Bosque Atlántico del Alto Paraná, Argentina, con los diferentes usos de la tierra: A) Bosque Nativo, B) 
Plantación madura de pinos, C) Parquizado, D) Silvopastoril y E) Potrero para ganadería. Modificada de Giménez Gómez 
et al. 2018b. 
 
II.2 GRUPO DE ESTUDIO 
 
Familia Scarabaeidae: Subfamilia Scarabaienae 
 
A 
E 
B
A 
C
E
C
A 
D
A 
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La familia Scarabaeidae Latreille constituye un linaje ampliamente distribuido y de gran 
diversidad taxonómica. Representa uno de los grupos de coleópteros más conocidos y estudiados 
debido a su importancia ecológica y económica; así como también por su gran variedad de historias 
de vida y adaptaciones morfológicas (ej. tamaño y forma del cuerpo), ecológicas (ej. tipo de recurso 
utilizado) y comportamentales (ej. patrón de nidificación) (Morón et al. 1997, Jameson y Ratcliffe 
2002). Estos coleópteros son fáciles de reconocer por características diagnósticas tales como sus 
antenas lameladas (FIGURA 4). Esta familia está compuesta por tres subfamilias: Geotrupinae 
Latreille, Aphodiinae Leach y Scarabaeinae (Halffter y Edmonds 1982), siendo esta última la más 
diversificada y la de interés para este trabajo.  
 
FIGURA 4. Antenas lameladas características del grupo de coleópteros de la familia Scarabaeidae. Estas antenas 
lameladas quedan representadas por tres lamelas juntas y dispuestas una sobre la otra, por ello se las conoce como 
“antenas trilameladas”.  
 
La subfamilia Scarabaeinae, también conocidos como “coleópteros copro-necrófagos” 
(denominación utilizada en esta tesis), reúne cerca de 5000 especies incluidas en 200 géneros 
(Halffter y Edmonds 1982). Los coleópteros copro-necrófagos se han diversificado principalmente 
en regiones tropicales, un poco menos en regiones templadas y casi nada en regiones frías (Halffter 
y Edmonds 1982, Ratcliffe et al. 2002, Morón 2003). A nivel regional, su distribución (tanto espacial 
como temporal) depende de factores climáticos, principalmente de la temperatura y las 
precipitaciones. En cuanto a sus requerimientos tróficos, se alimentan generalmente de 
excrementos de mamíferos (coprófagos), aunque también existen otros gremios bien 
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representados: especies necrófagas y otras que consumen detritos vegetales y hongos (saprófagas) 
(Halffter y Halffter 2009, Ratcliffe 2013). Estos recursos alimenticios son utilizados por los adultos 
tanto para alimentarse como para nidificar y alimentar a sus crías; mientras el adulto se alimenta 
del material líquido, la larva lo hace del fibroso (Halffter y Edmonds 1982, Halffter y Halffter 2009).  
En relación al cuidado parental, la hembra por lo general pone pocos huevos (comparado a 
otros grupos de coleópteros e insectos) y gracias al comportamiento subsocial que los identifica, la 
mortalidad de la progenie es baja conllevando a la formación de poblaciones pequeñas pero 
estables de estos coleópteros (Halffter y Edmonds 1982). De acuerdo a la complejidad de 
nidificación y cría de las larvas, se los clasifica como: paracópridos o también conocidos como 
“cavadores” que nidifican por debajo de la fuente de recurso y a mayores profundidades, 
telecópridos o también conocidos como “rodadores” que nidifican a cierta distancia del recurso y lo 
hacen superficialmente, y finalmente endocópridos o también conocidos como “moradores” que 
nidifican directamente en el recurso (FIGURA 5, Bornemissza 1976, Halffter y Edmonds 1982, Hanski 
y Cambefort 1991, Holter et al. 2002). Esta diferenciación, en la forma de nidificación, se supone 
estuvo motivada por la competencia interespecífica y les permite dividirse en el mismo espacio 
aprovechando mejor el recurso.  
 
FIGURA 5. Grupos de coleópteros copro-necrófagos clasificados de acuerdo a su estrategia de nidificación, modificado de 
Doube 1990. 
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Importancia 
 
Los coleópteros copro-necrófagos constituyen un taxón focal para explorar la influencia del 
disturbio antrópico en poblaciones, comunidades y procesos ecosistémicos (Spector y Forsyth, 
1998). Esto se debe a que: 1) presentan una alta riqueza de especies y abundancia (Ocampo y 
Hawks 2006, Spector 2006); 2) son sensibles al disturbio antrópico (Verdú et al. 2007b, Gardner et 
al. 2008, Tonelli et al. 2017) ya sea por los cambios en la diversidad de recursos tróficos que éste 
provoca (Culot et al. 2013) o por los cambios en las condiciones climáticas (Osberg et al. 1994, 
Oliveira-Filho y Fontes 2000, Broennimann et al. 2012); 3) su taxonomía es relativamente estable y 
conocida (Philips et al. 2004) y 4) son importantes en el funcionamiento de los ecosistemas (Hanski 
y Cambefort 1991, Andresen y Feer 2005, Nichols et al. 2008, Verdú et al. 2018).  
 
II.3 METODOLOGÍA DE CAPTURA DEL GRUPO DE ESTUDIO 
 
Debido a que los coleópteros copro-necrófagos son excelentes voladores y que a través del 
olfato van en busca de sus recursos alimenticios, pueden ser eficientemente muestreados mediante 
trampas de captura (o también conocidas como “trampas pitfalls”) cebadas (Larsen y Forsyth 2005). 
Este método de captura es un método rápido y económico para obtener datos de diversidad 
(riqueza y abundancia) de especies (Spector y Forsyth 1998). Existen dos tipos de trampas de caída: 
las trampas de caída para captura muerta y las utilizadas para captura viva; en esta tesis se 
utilizaron ambas. Otro método eficiente de captura de este grupo de coleópteros, y utilizado en 
esta tesis, es la captura directa mediante “corralitos”. Estos tres métodos de captura se explican a 
continuación. En todos los casos, la captura de los ejemplares fue realizada con los permisos 
pertinentes del Ministerio de ecología de Misiones y Administración de Parques Nacionales.  
 
 
TESIS DOCTORAL - VICTORIA CAROLINA GIMÉNEZ GÓMEZ 
 
  
22 
 
Trampas de caída para captura muerta 
 
Las trampas de caída para captura muerta son generalmente utilizadas para los muestreos de 
diversidad (riqueza y abundancia) de coleópteros copro-necrófagos, ya que permiten colectar gran 
cantidad de individuos que luego son trasladados al laboratorio e identificados. Estas trampas 
consisten en un vaso plástico, de 12 cm de diámetro y profundidad, el cual es enterrado al ras del 
suelo. Éste es rellenado hasta la mitad con líquido conservante (propilenglicol 30%) que no 
interfiere en la atracción y se utiliza para evitar la descomposición de los individuos que caigan 
(Nichols et al. 2007). Sobre la boca del vaso se coloca un alambre que lo cruza sosteniendo un 
recipiente donde se coloca el cebo para atraer a los coleópteros copro-necrófagos. Por encima de 
esto, se coloca una jaula de alambre con un plato plástico arriba; la jaula se utiliza para evitar que 
otros animales se roben el cebo y el plato de plástico para evitar que la trampa se inunde en caso 
de lluvia (FIGURA 6).  
 
FIGURA 6. Modelo de trampa pitfall para captura muerta de coleópteros copro-necrófagos.  
 
Trampas de caída para captura viva 
 
Las trampas de caída de captura viva son generalmente utilizadas para muestreos de actividad 
diaria o para colectar individuos para experimentos que requieran individuos vivos. Estas trampas 
son similares a las de captura muerta, con la diferencia que en este caso dentro del recipiente se 
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coloca hojarasca para reducir el estrés de los individuos que caen. Sobre la hojarasca se coloca un 
recipiente de plástico más pequeño donde se coloca el cebo para atraer a los coleópteros. Al 
recipiente que está enterrado al ras del suelo se le coloca una tapa plástica, a ésta se le realiza un 
triángulo de 3-4 cm de lado y cuya punta va dirigida hacia el borde. La base de dicho triángulo 
queda en el centro de la tapa y es empujado hacia el interior del recipiente, dejando de este modo 
un espacio moderado para que los individuos que se vean atraídos entren a la trampa y que luego 
se les dificulte salir. Al igual que para las trampas de captura muerta, se coloca una jaula metálica 
con un plato de plástico para evitar que el cebo sea robado y que en caso de lluvia la trampa no se 
inunde (FIGURA 7). 
 
FIGURA 7. Modelo de trampa pitfall para captura viva de coleópteros copro-necrófagos. 
 
Captura manual: Corralitos 
 
El método de captura manual es muy utilizado para la colecta de insectos que serán utilizados 
en experimentos, como por ejemplo: de ecofisiología, de ecología química, de comportamiento en 
laboratorio, etc. En esta tesis se utilizó una metodología para la captura manual, no publicada hasta 
el momento, muy eficiente para la captura de coleópteros copro-necrófagos. Consiste en corralitos 
en forma circular formados en el suelo, en cuyo centro se coloca el cebo. Las especies telecópridas 
que llegan (sobre todo las diurnas), al armar la bola de alimento e intentar rodarla hacia los lados 
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quedan atrapadas en la zanja que rodea el centro del corralito (FIGURA 8A), las especies 
paracópridas hacen sus túneles debajo del recurso (sobre todo las nocturnas) (FIGURA 8B) y las 
especies endocópridas se quedan sobre el recurso (FIGURA 8C). En el caso de las especies 
telecópridas y algunas especies endocópridas (diurnas), una vez que llegaban eran colectadas 
manualmente; en el caso de las paracópridas y otras endocópridas (nocturnas) los corralitos 
quedaron funcionando durante la noche y a la mañana siguiente se hizo la colecta.  
 
FIGURA 8. Modelo de trampa para captura manual de coleópteros copro-necrófagos, “corralitos”. Las especies 
telecópridas (A) que llegan hacer la bola de alimento y al querer rodarla hacia los lados quedan atrapadas en la zanja 
que rodea el centro del corralito, las especies paracópridas (B) hacen sus túneles debajo del recurso y las especies 
endocópridas (C) se quedan sobre el recurso.  
 
II.4 IDENTIFICACIÓN TAXONÓMICA 
 
La identificación taxonómica, a nivel de género y especie, de cada uno de los ejemplares 
colectados fue realizada a través de claves taxonómicas (Balthasar 1939, Génier 1998, Génier 2009, 
Edmonds 2010, Vaz-de-Mello et al. 2011) y con la ayuda de especialistas en taxonomía del grupo de 
estudio: Dr. Fernando Z. Vaz-de-Mello y Dr. José R. Verdú. En todos los casos, los ejemplares fueron 
depositados en la colección IBSI-Sca del Instituto de Biología Subtropical-UNaM-CONICET.  
 
Foto: Lic. Daniela Oliva 
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III MECANISMOS ECOLÓGICOS DE RESPUESTA AL DISTURBIO 
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III.1 INTRODUCCIÓN 
 
La degradación y reemplazo de los ecosistemas naturales afecta tanto las condiciones 
ambientales (ej. microclima) (Osberg et al. 1994, Oliveira-Filho y Fontes 2000, Broennimann et al. 
2012) como la diversidad y disponibilidad de recursos para las especies, tanto a escala espacial 
como temporal (Culot et al. 2013). En estudios previos, realizados con coleópteros copro-
necrófagos, se ha observado que en ecosistemas de bosques hay mayor heterogeneidad de 
recursos que en ambientes disturbados (Culot et al. 2013, Puker et al. 2014), como por ejemplo el 
potrero para ganadería, donde las heces de ganado son el recurso dominante (Hanski y Camberfort 
1991c, Louzada y Carvalho e Silva 2009, Bourg et al. 2016). La magnitud de los cambios bióticos y 
abióticos, causados por el reemplazo de ambientes naturales, afecta los patrones naturales de 
abundancia y diversidad de especies (Halffter y Arellano 2002, Andrade-Núñez y Aide 2010, Tonelli 
et al. 2017). En general, los usos de la tierra que conservan la estructura y composición de la 
vegetación y las condiciones ambientales son más adecuados para las especies nativas ya que 
conservan, en mayor medida, los recursos y condiciones necesarios para su desarrollo (Zurita y 
Bellocq 2012, Audino et al. 2014, Gómez-Cifuentes et al. 2017).  
Debido a la intensa competencia entre especies que existe en ecosistemas muy diversos, tales 
como los de bosques tropicales y subtropicales, los diferentes ejes del nicho ecológico se ven 
involucrados (en mayor o menor medida) en la coexistencia de las especies (Hutchinson 1957). En 
particular, en los ensambles de coleópteros copro-necrófagos se ha visto que exhiben mayor 
diferenciación en algunos ejes de su nicho ecológico debido a la elevada competencia 
interespecífica que se produce (Peck y Forsyth 1982, Hanski y Camberfort 1991c, Verdú et al. 2004), 
incluyendo: preferencias tróficas (Hanski y Camberfort 1991c, Lumaret y Iborra 1996, Da Silva et al. 
2012), tamaño del recurso, tiempo de colonización, estrategia de nidificación (paracóprido, 
telecóprido o endocóprido) (Hanski y Camberfort 1991c, Chao et al. 2013), actividad diaria y 
estacional (Hernández 2002, Krell-Westerwalbesloh et al. 2004), endotermia, termorregulación y 
tolerancia térmica (Verdú et al. 2006, Verdú et al. 2007a, Giménez Gómez et al. 2017).  
Respecto al nicho trófico, los coleópteros copro-necrófagos presentan diferentes patrones de 
acuerdo a sus preferencias, desde especies que utilizan recursos específicos (“especies 
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especialistas” o con un nicho trófico acotado) (Halffter y Matthews 1966, Hanski y Camberfort 
1991c, Bogoni y Hernández 2014) hasta especies que explotan una gran variedad de recursos 
(“especies generalistas” o con gran amplitud de nicho trófico) (Hanski y Camberfort 1991c, Da Silva 
et al. 2012). Los recursos utilizados por los coleópteros copro-necrófagos incluyen estiércol de 
mamíferos (Ratcliffe 2013), carroña de vertebrados e invertebrados (Silveira et al. 2006, Larsen et 
al. 2009, Ratcliffe 2013), y otros productos en descomposición tales como hongos, frutos y huevos 
(Halffter y Matthews 1966, Navarrete y Galindo-Miranda 1997, Da Silva y Bogoni 2014). En general, 
todos los recursos explotados por estos coleópteros son efímeros y están heterogéneamente 
distribuidos (Inward et al. 2011), lo cual promueve la competencia y la diferenciación ecológica 
entre especies (Hanski y Camberfort 1991c). Sumado a esto, se ha observado que en ambientes 
altamente disturbados la diversidad y estabilidad de recursos se reducen, por un lado por el efecto 
que provoca el disturbio sobre grandes mamíferos y por otro lado por los cambios en condiciones 
ambientales (Nichols et al. 2009). En el primer caso, el disturbio provoca una reducción en la 
diversidad de grandes mamíferos y por lo tanto en la diversidad y abundancia de recursos 
mayormente utilizados por los coleópteros copro-necrófagos (Nichols et al. 2009) y en el segundo 
caso el disturbio extremo (por ejemplo, pérdida de cobertura de dosel) provoca que la radiación 
solar aumente y la humedad se reduzca en el nuevo ambiente provocando que la fuente de recurso 
se seque y no pueda ser utilizada eficientemente por estos coleópteros (Hanski y Camberfort 1991). 
Por lo dicho anteriormente, se podría esperar que en ambientes con disturbio extremo haya una 
disminución en la diversidad y/o estabilidad de los recursos tróficos que conlleven, a su vez, a 
cambios en la diversidad de especies de coleópteros copro-necrófagos (tanto en riqueza como en 
composición) y, consecuentemente, en el solapamiento de nicho trófico.  
En el Bosque Atlántico del Alto Paraná se ha observado que el reemplazo del bosque nativo por 
diferentes usos de la tierra, sobre todo aquellos que pierden la cobertura de dosel, afecta 
negativamente la riqueza y abundancia de coleópteros copro-necrófagos (Peyras et al. 2012, 
Hernández et al. 2014, Gómez-Cifuentes et al. 2017). Sin embargo, aún no se tiene conocimiento 
sobre los mecanismos de respuesta que las especies utilizan para hacer frente al disturbio del 
ambiente, ni tampoco sobre cómo las especies interactúan en estos ambientes. Es por ello que los 
objetivos de este capítulo son: 1) evaluar si la variación en el tipo de recurso utilizado (como 
componente del nicho trófico) puede ser considerado como mecanismo ecológico de respuesta al 
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disturbio del ambiente y explicar los cambios en diversidad encontrados, 2) evaluar cómo el 
solapamiento de nicho trófico de coleópteros copro-necrófagos difiere entre ambientes con 
diferente grado de disturbio (bosque nativo y diferentes usos de la tierra) y 3) explorar la relación 
entre el solapamiento de nicho trófico y la riqueza de especies. Bajo la hipótesis de que el 
solapamiento de nicho trófico de coleópteros copro-necrófagos depende de la riqueza de especies 
(dada la influencia de la riqueza de especies sobre los procesos de competencia interespecífica), se 
espera que aquellos usos de la tierra con mayor riqueza de especies presenten mayor solapamiento 
de nicho trófico a nivel de ensamble. Sumado a esto, para estudiar más en profundidad las posibles 
interacciones entre las especies de coleópteros copro-necrófagos (como por ejemplo, la 
competencia) y el nicho trófico de cada especie, en este capítulo se analiza la preferencia de 
recursos utilizando análisis multivariados.  
 
III.2 METODOLOGÍA 
 
Diseño de muestreo de nicho trófico 
 
El muestreo fue realizado durante noviembre de 2014, época del año de mayor actividad de los 
coleópteros copro-necrófagos en la región (Hernández y Vaz-de-Mello 2009, Da Silva et al. 2013). 
De acuerdo a la metodología general, en el área de estudio se seleccionaron cinco réplicas de 
bosque nativo (Parque Nacional Iguazú, Reserva San Jorge y Parque Provincial Urugua-í) y cinco 
réplicas de cada uno de los usos de la tierra: A) Plantación madura de pinos (10-12 años) (Pinus 
taeda); B) Remanente de bosque nativo con ganado (parquizado); C) Plantación madura de pinos 
(Pinus taeda) con ganado (silvopastoril) y D) áreas deforestadas con ganado (potrero para 
ganadería). Una descripción detallada de cada uno de estos ambientes se encuentra en el Capítulo 
II. La selección de los diferentes usos de la tierra se hizo tomando como base estudios que han 
mostrado que aquellos usos de la tierra que conservan la cobertura de dosel (plantación madura de 
pinos, parquizado y silvopastoril) presentan mayor riqueza y similitud en composición de especies 
de coleópteros copro-necrófagos con respecto al bosque nativo que ambientes que no la conservan 
TESIS DOCTORAL - VICTORIA CAROLINA GIMÉNEZ GÓMEZ 
 
  
29 
 
(como el potrero para ganadería) (Nichols et al. 2007, Peyras et al. 2012, Gómez-Cifuentes et al. 
2017). 
En cada una de las réplicas (25 réplicas en total, cinco de bosque nativo y cinco de cada uso de 
la tierra) se estableció una grilla de 150 m x 150 m. En cada grilla, se colocaron 16 trampas de caída 
para captura muerta separadas por 50 m para minimizar la interferencia entre ellas (16 trampas x 
25 sitios = 400 trampas) (Larsen y Forsyth 2005, Tshikae et al. 2013). Las 16 trampas por réplica 
fueron cebadas al azar con siete cebos, que se conocía a priori que los coleópteros copro-
necrófagos utilizan en el ambiente natural, y dos trampas no fueron cebadas como control. De las 
16 trampas, se cebaron dos con cada uno de los siguientes recursos potenciales: 1) estiércol de 
felino (Leopardus pardalis), 2) estiércol de corzuela (Mazama nana), 3) estiércol de tapir (Tapirus 
terrestris), 4) estiércol de mono (Alouatta caraya y Sapajus cay), 5) frutos en descomposición 
(Syagrus romanzoffiana y Chrysophyllum gonocarpum), 6) carroña de vertebrados (pollo en 
descomposición) y 7) hongos en descomposición (Ascomycetes y Basidiomycetes) (FIGURA 9). Los 
cebos de carroña fueron extraídos del freezer 12 horas antes de ser colocados en la trampa y el 
proceso de descomposición final ocurrió en el campo durante las 72 horas de cada periodo de 
muestreo. El estiércol de felino, de corzuela y de mono fue obtenido en un refugio de animales 
salvajes (“Guira Oga”); mientras que el estiércol de tapir, los frutos y hongos fueron colectados en 
campo en los sitios de estudio. En total se realizaron cuatro periodos de muestreo, cada uno de 72 
h (12 días en total). En cada período se colectó el material y se renovó el cebo de cada trampa. En 
estudios previos con coleópteros copro-necrófagos se han utilizado períodos de 48 h por cada 
periodo de muestreo (Da Silva y Bogoni 2014, Da Silva y Hernández 2015), sin embargo para el 
muestreo de este capítulo se utilizaron periodos de 72 h debido a la distancia entre sitios y al 
elevado número de trampas colocadas (400 trampas). Todas las muestras fueron preservadas en 
alcohol 70 % hasta su posterior procesamiento.  
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FIGURA 9. Diseño de muestreo para muestreo de nicho trófico. El diseño consistió en una grilla de 150 m x 150 m en la 
cual se colocaron 16 trampas pitfall separas entre sí por 50 m. Las trampas fueron cebadas con siete tipos de recursos 
que los coleópteros copro-necrófagos consumen en su ambiente natural (bosque nativo) y están representadas en esta 
figura por el color de los círculos: Círculo azul = carroña, rojo = estiércol de felino, verde = estiércol de tapir, violeta = 
estiércol de corzuela, naranja = hongos en descomposición, celeste = frutos en descomposición, negro = estiércol de 
mono y los círculos vacíos representan el control, es decir trampas que no fueron cebadas. Si bien en la gráfica se los 
presenta en cierto orden, en cada una de las réplicas la distribución de las trampas con diferentes cebos fue al azar. 
 
Análisis de datos 
 
Para estimar la eficiencia y completitud del muestreo, se utilizó un estimador de cobertura de 
muestreo calculado a partir del software libre i-NEXT (Chao et al. 2016). A nivel de comunidad, se 
comparó la riqueza entre ambientes (cinco réplicas por cada uso de la tierra y cinco réplicas de 
bosque nativo) con una prueba no paramétrica Kruskal Wallis utilizando el software libre INFOSTAT 
(Di Rienzo et al. 2016), acompañada de análisis a posteriori, Conover Iman a través del paquete 
´conover.prueba´ en R (Dinno 2017, R Core Team 2017). 
Para reducir los efectos de las capturas incidentales, solo se consideraron en los análisis de 
solapamiento de nicho las especies con una abundancia mayor - igual al 0.5% del total capturado 
por ambiente. El solapamiento de nicho trófico se estimó utilizando el índice de Czekanowski para 
cada par de especies dentro de los ensambles (Feinsinger et al. 1981) usando el software EcoSim 
7.0 (Gotelli y Entsminger 2001): 
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𝑂12 = 𝑂21 = 1.0 − 0.5 ∑|𝑝1i − 𝑝2i|
𝑛
𝑖=1
 
 donde O12 es el solapamiento de la especie uno con la especie dos (y viceversa), y p1i es la 
proporción de observaciones para la especie uno que se produjeron en el estado de recurso i (cebo) 
en cada réplica. Este índice toma valor de cero para especies que no comparten recursos (no hay 
solapamiento) y uno para pares de especies que hacen uso de los mismos recursos en la misma 
proporción (si hay solapamiento). El solapamiento de nicho trófico se calculó entre todos los pares 
de especies para cada réplica de cada ambiente. Luego, para caracterizar el solapamiento de nicho 
trófico promedio del ensamble completo de cada réplica, se calculó la media de solapamiento de 
nicho sobre todos los pares y se comparó entre ambientes con una prueba no paramétrica de 
Kruskal- Wallis utilizando el software libre INFOSTAT (Di Rienzo et al. 2016), acompañada de análisis 
a posteriori, Conover Iman a través del paquete ´conover.prueba´ en R (Dinno 2017, R Core Team 
2017). Para obtener la relación entre riqueza de especies (efecto fijo) y el solapamiento de nicho 
trófico (variable dependiente) se utilizó un Modelo Lineal General y Mixto con el “ambiente” 
(diferentes usos de la tierra y bosque nativo) y la “réplica” como efectos aleatorios y anidados 
sobre el “ambiente”. Estos análisis se realizaron utilizando el paquete de R ´nlme´ (Pinheiro et al. 
2018, R Core Team 2017). La normalidad de los datos fue controlada utilizando la prueba de 
Shapiro Wilks. Adicionalmente, se realizó un análisis de regresión lineal utilizando el solapamiento 
promedio del ensamble por réplica, como variable dependiente, y la riqueza por réplica como 
variable independiente para poder visualizar gráficamente la relación entre las variables. Tanto el 
análisis como el gráfico de regresión fueron realizados con el software SigmaPlot – Versión 11.0.  
Finalmente, para explorar las preferencias tróficas de las especies en cada uno de los ambientes 
estudiados (bosque nativo y usos de la tierra) se realizaron análisis factoriales multivariados de 
correspondencia (FCAs) por ambiente, utilizando la frecuencia relativa de captura de cada especie 
para cada cebo (preferencias tróficas) (PAST 2.16, Hammer et al. 2001). Adicionalmente, se realizó 
un análisis de conglomerado por cada ambiente utilizando los valores de solapamiento de nicho 
trófico por cada par de especies (PRIMER 6, Clarke y Gorley 2006) (el solapamiento de nicho trófico 
por cada par de especies fue calculado a partir del índice de Czekanowski explicado anteriormente).  
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III.3 RESULTADOS 
 
Eficiencia del muestreo y riqueza de especies 
 
Se colectó un total de 7.393 individuos correspondientes a 44 especies, 26 de las cuáles fueron 
capturadas en el bosque nativo, 24 en la plantación madura de pinos, 18 en el parquizado, 17 en el 
silvopastoril y 12 en el potrero para ganadería (TABLA MST III-1). La completitud del muestreo fue 
mayor al 98% para todos los ambientes estudiados (TABLA MST III-2).  
Al comparar la riqueza de especies, se encontraron diferencias significativas entre ambientes 
(H= 16.84, n = 5, p = 0.0019). El bosque nativo, la plantación madura de pinos y el parquizado 
mostraron similar y a su vez mayor riqueza entre sí que el potrero para ganadería, mientras el 
silvopastoril presentó un valor intermedio de riqueza (FIGURA 10). 
 
FIGURA 10. Riqueza de especies de coleópteros copro-necrófagos (cuartiles, mediana y valores atípicos) en el bosque 
nativo (BN) y cuatro usos de la tierra (PP: plantación madura de pinos, PZ: parquizado, SP: silvopastoril y PG: potrero 
para ganadería) en el Bosque Atlántico del Alto Paraná. Medianas con una letra común no son significativamente 
diferentes (p > 0.05). 
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Análisis de solapamiento de nicho trófico a nivel de ensamble 
 
Luego de excluir las especies que presentaron una frecuencia relativa menor al 0.5% por 
ambiente, se incluyeron 18 especies en los análisis de solapamiento de nicho trófico (TABLA MST III-
1). Similar a lo encontrado para la riqueza de especies, el solapamiento de nicho trófico resultó 
diferente entre ambientes (H = 17.82, n = 5, p < 0.0050) (TABLA MST III-3, FIGURA 11). El parquizado y 
el silvopastoril mostraron similar y a su vez mayor solapamiento de nicho trófico entre sí que el 
potrero para ganadería, mientras que el bosque nativo y la plantación madura de pinos 
presentaron una situación intermedia. En el resultado del Modelo Lineal Mixto General 
(considerando ambiente y réplica anidada sobre el ambiente como efectos aleatorios) se observó 
que el solapamiento de nicho trófico aumenta con la riqueza de especies (df = 19, F = 0.0088, p = 
0.0499). Finalmente los resultados de la regresión lineal apoyan el resultados obtenido para el 
Modelo Lineal General y Mixto (R2 = 0.7150, p = 0.0256, FIGURA MSF III-1).  
 
FIGURA 11. Solapamiento de nicho trófico (cuartiles, mediana y valores atípicos) en el bosque nativo (BN) y cuatro usos 
de la tierra (PP: plantación madura de pinos, PZ: parquizado, SP: silvopastoril y PG: potrero para ganadería) en el 
Bosque Atlántico del Alto Paraná. Medianas con una letra común no son significativamente diferentes (p > 0.05). 
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Análisis de preferencia trófica y solapamiento de nicho trófico a nivel de especie 
 
A modo exploratorio, se observaron asociaciones específicas entre las especies de coleópteros 
copro-necrófagos y los diferentes cebos en cada ambiente (FIGURA 4). En el bosque nativo, 
plantación madura de pino y silvopastoril las especies coprófagas (como Canthon smaragdulus 
Fabricius y Eurysternus caribaeus (Herbst)) se encuentran principalmente asociadas a estiércol de 
mono y en menor medida al estiércol de tapir y felino; mientras que en el parquizado y potrero 
para ganadería el estiércol de tapir no aparece como un recurso preferido en ninguno de los casos 
para las especies coprófagas. En el caso particular de las especies necrófagas, Deltochilum aff. 
komareki Balthasar aparece fuertemente asociada a hongos en descomposición en todos los 
ambientes mientras que el resto de especies necrófagas presentan igual preferencia por hongos en 
descomposición y carroña. Finalmente, las frutas en descomposición fueron el recurso menos 
preferido. 
Los resultados de los análisis de conglomerados, basados en el solapamiento de nicho trófico, 
refuerzan la asociación observada en los FCAs (FIGURA 12). En el bosque nativo se observaron 
niveles de solapamiento de nicho trófico muy altos (mayores o iguales al 80%) entre algunos pares 
de especies, por ejemplo entre 1) Deltochilum morbillosum Burmeister y Canthon 
quinquemaculatus Castelnau (asociadas a la carroña, estiércol de felino y hongos en 
descomposición), 2) D. aff. komareki y Coprophanaeus saphirinus (Sturm) (asociadas con carroña y 
hongos en descomposición) y 3) Uroxys sp.1 y E. caribaeus (asociadas con estiércol de tapir). En la 
plantación madura de pinos, se observaron valores elevados de solapamiento de nicho trófico 
(mayores o iguales al 80 %) entre 1) Coprophanaeus cyanescens (Ousoufieff) y C. quinquemaculatus 
(asociadas con carroña y estiércol de corzuela), 2) Dichotomius sericeus (Harold), Canthon 
conformis (Harold) y Uroxys thoracalis Balthasar (asociadas con hongos en descomposición y 
estiércol de tapir) y 3) D. aff. komareki y C. saphirinus (asociadas con hongos en descomposición). 
En el parquizado, se observaron tres casos en los que el solapamiento de nicho trófico fue alto (> 
80%): 1) Eurysternus parallelus Castelnau y E. caribaeus (asociadas con estiércol de mono), 2) C. 
saphirinus y C. cyanescens (asociadas con hongos en descomposición) y 3) Canthon histrio 
(Lepeletier y Serville) y C. conformis (no tuvieron una asociación clara con algún cebo específico en 
este ambiente). En el silvopastoril, solamente C. saphirinus, C. quinquemaculatus y C. conformis 
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(asociadas con carroña y estiércol de corzuela) presentaron un solapamiento de nicho trófico alto (> 
80%). Finalmente, en el potrero para ganadería C. cyanescens, C. quinquemaculatus y Eutrichillum 
hirsutum (Boucomont) (asociadas a la carroña) mostraron alto solapamiento de nicho trófico (> 
80%).  
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FIGURA 12. Análisis factorial de correspondencia basado en la preferencias trófica de los coleópteros copro-necrófagos y 
análisis de clúster basado en el solapamiento de nicho trófico en el bosque nativo y cuatro usos de la tierra en el Bosque 
Atlántico del Alto Paraná. Los números en la primer figura corresponden a los cebos utilizados: (1) control, (2) carroña, 
(3) frutos en descomposición, (4) estiércol de felino, (5) hongos en descomposición, (6) estiércol de mono, (7) estiércol de 
corzuela y (8) estiércol de tapir. 
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III.4 DISCUSIÓN Y CONCLUSIÓN 
 
Diversidad de especies, solapamiento de nicho trófico y uso del ambiente a nivel de 
ensamble 
 
Bajo la hipótesis de que el solapamiento de nicho trófico aumenta con la riqueza de especies, 
debido a la competencia entre especies (Peck y Forsyth 1982, Hanski y Camberfort 1991a), se 
esperaba que aquellos usos de la tierra con mayor número de especies tuvieran mayor 
solapamiento de nicho trófico a nivel de ensamble. Los resultados obtenidos apoyan esta hipótesis: 
los ambientes con mayor número de especies (bosque nativo, plantación madura de pinos, 
parquizado y silvopastoril) presentaron mayor solapamiento de nicho trófico en relación al potrero 
para ganadería (ambiente con menor riqueza).  
Un gran número de estudios han mostrado que el reemplazo, la fragmentación y la degradación 
de bosques tropicales y subtropicales debido al uso de la tierra (por ejemplo: ganadería, 
plantaciones de pino y agricultura) producen cambios en la riqueza y composición de especies de 
coleópteros copro-necrófagos (Scheffler 2005, Nichols et al. 2007, Audino et al. 2014, Gómez-
Cifuentes et al. 2017). Sin embargo, esos cambios dependen del grado de conservación de los 
recursos y de las condiciones ambientales con respecto al ambiente natural (Nichols et al. 2007, 
Hernández et al. 2014, Gómez-Cifuentes et al. 2017). En los resultados de este capítulo se observa 
que aquellos usos de la tierra que preservan la cobertura de dosel, conservan no solamente la 
riqueza de especies sino también el solapamiento de nicho trófico; en contraste, el potrero para 
ganadería presentó una riqueza de especies y un solapamiento de nicho trófico menores. Esta es la 
primera vez que se asocia el disturbio antrópico con cambios en el solapamiento de nicho trófico en 
coleópteros copro-necrófagos. En estudios previos, este disturbio ha sido asociado a cambios en la 
actividad diaria (Daily y Ehrlinch 1996, Larsen 2011), tamaño corporal (Larsen et al. 2005, Gardner 
et al. 2008) y estrategias de nidificación (Nichols et al. 2013) de este grupo de coleópteros; pero 
nunca a cambios en la preferencia trófica o al solapamiento de nicho trófico. Sí algunos estudios 
han estudiado la preferencia de recursos tróficos de especies de coleópteros copro-necrófagos en 
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un mismo ambiente (Bustos-Gómez y Lopera Toro 2003, Bogoni y Hernández 2014, Salomão et al. 
2017), pero esta es la primera vez que se realiza comparando diferentes ambientes. 
La degradación y el reemplazo de ambientes naturales impone nuevos desafíos para las 
especies nativas (Mouillot et al. 2013) a través de la modificación de la disponibilidad de recursos y 
de las condiciones ambientales (Osberg et al. 1994, Oliveira-Filho y Fontes 2000, Broennimann et al. 
2012). En el caso particular de los coleópteros copro-necrófagos, estudios previos han mostrado 
que el bosque nativo tiene mayor heterogeneidad de recursos tróficos efímeros y que algunos usos 
de la tierra (ej. potrero para ganadería) tienen menor heterogeneidad de recursos pero mayor 
abundancia (Hanski y Camberfort 1991c, Louzada y Carvalho e Silva 2009, Bourg et al. 2016). Los 
resultados de este capítulo, y estudios previos, muestran una menor riqueza de especies en el 
potrero para ganadería en relación al bosque nativo, independiente del tipo de recursos utilizados 
(Audino et al. 2014, Menegaz et al. 2015, Gómez-Cifuentes et al. 2017). Estos resultados sugieren 
que la diversidad y disponibilidad de recursos tróficos no constituyen un limitante primario al uso 
de los potreros por parte de las especies de coleópteros copro-necrófagos. Por otro lado, otros 
mecanismos (como por ejemplo restricciones fisiológicas), que se exploran en el siguiente capítulo 
de esta tesis, tendrían mayor influencia para entender el uso de ambientes disturbados en las 
especies de este taxón. Esta idea es apoyada por estudios previos que sugieren que los coleópteros 
copro-necrófagos de ambientes tropicales y subtropicales son sensibles a los cambios 
microclimáticos debido a sus restricciones fisiológicas (Sowig y Wassner 1994).  
 
Preferencias tróficas y solapamiento de nicho trófico a nivel de especie 
 
El estiércol de mono fue uno de los recursos más elegido en casi todos los ambientes (a 
excepción del potrero para ganadería) por parte de las especies que se alimentan de estiércol 
(“especies coprófagas”). Esta elección es consistente con estudios previos en los cuáles se ha 
observado que, en regiones Neotropicales, los coleópteros copro-necrófagos tienen mayor 
preferencia por el estiércol de omnívoros sobre el de carnívoro o herbívoro (Fincher et al. 1970, 
Filgueiras et al. 2009, Marsh et al. 2013). Esto podría estar relacionado a que el excremento de 
omnívoros es potencialmente de mejor calidad con respecto al del resto de los mamíferos 
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(Cambefort y Hanski 1991). Debido a que en los sistemas ganaderos estudiados (parquizado, 
silvopastoril y potrero para ganadería) el estiércol de vaca es el recurso principal, se esperaba que 
las especies coprófagas fueras atraídas por el estiércol de herbívoros (tapir o corzuela) en estos 
ambientes. Sin embargo, los resultados muestran que por ejemplo las especies coprófagas del 
género Dichotomius presentaron preferencia por el estiércol de mono en el parquizado y 
silvopastoril, y por el estiércol de felino en el potrero para ganadería; sugiriendo que podría existir 
un fuerte componente filogenético en la preferencia de recursos. Las especies que utilizan materia 
en descomposición como fuente de alimento (“especies necrófagas”) presentaron similar 
preferencia por la carroña y por los hongos en descomposición. Este resultado podría estar 
asociado con el hecho de que la carroña y los hongos en descomposición presentan componentes y 
organismos similares que participan en su descomposición y que son la principal fuente de recursos 
para los coleópteros copro-necrófagos (Anduaga y Halffter 1993, Bustos-Gómez y Lopera 2003, 
Schmitte et al. 2004). Finalmente, la baja preferencia por los frutos en descomposición no es 
sorprendente porque son pocas las especies de coleópteros copro-necrófagos en bosques 
Neotropicales que hacen uso de este recurso, comparado con la preferencia por el resto de 
recursos (Halffter y Halffter 2009, Da Silva et al. 2012, Salomão et al. 2017). 
La diferenciación en otros ejes del nicho ecológico podría explicar la coexistencia de las especies 
con elevado valor de solapamiento de nicho trófico en el mismo ambiente y reducir la competencia 
interespecífica (Paine et al. 1981, Hanski y Camberfort 1991b, Hernández et al. 2009). A modo de 
ejemplo, Deltochilum aff. komareki y Coprophanaeus saphirinus prefirieron carroña y hongos en 
descomposición, pero D. aff. Komareki es una especie nocturna y C. saphirinus es diurna. Un 
mecanismo similar podría explicar la coexistencia de C. saphirinus y C. cyanescens en el parquizado, 
ambas especies prefirieron carroña pero presentan diferente actividad diaria (C. saphirinus es 
diurna y C. cyanescens es nocturna). En estos ejemplos, la actividad diaria es el otro eje ecológico 
que estaría explicando que especies con la misma preferencia de recursos tróficos coexistan en el 
mismo ambiente. Sin embargo, en otros ejemplos, las especies solapan en más de dos ejes 
ecológicos y, a pesar de esto, aún coexisten. Por ejemplo, en el silvopastoril Canthon conformis y 
Canthon quinquemaculatus son especies diurnas, prefieren recursos en descomposición como 
fuente de alimento, son telecópridas y ambas especies pertenecen al mismo género. El silvopastoril 
es uno de los ambientes con menor riqueza de especies y por lo tanto se podría pensar que la 
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comunidad de coleópteros copro-necrófagos no está saturada y que los recursos tróficos que las 
especies prefieren son suficientes para permitir su coexistencia. Sumado a esto, al comparar el 
silvopastoril con el parquizado por ejemplo (ambos ambientes con ganado), se ha observado que 
presentan similar disponibilidad y diversidad de recursos (de acuerdo a las observaciones a campo y 
datos sin publicar) pero el silvopastoril presenta una riqueza de especies menor que el parquizado. 
También si comparamos el parquizado con el potrero por ejemplo, ambos se ha visto que 
presentan una disponibilidad de recursos real similar (heces de vacas en mayor medida - datos sin 
publicar) pero el potrero presenta una riqueza mucho menor. Nuevamente, estos resultados 
estarían sugiriendo que la disponibilidad y/o diversidad de recursos no es el principal factor que 
limita a los coleópteros copro-necrófagos para hacer uso de ambientes con elevado nivel de 
disturbio.  
 
Conclusión 
 
El aumento en la aptitud de diferentes usos de la tierra para la biodiversidad nativa es de 
prioridad en el desarrollo de sistemas productivos con mayor sustentabilidad ambiental (Donald 
2004, Cowie et al. 2011). Si bien la descripción de los cambios en diversidad y abundancia de 
especies asociados al reemplazo del ambiente natural es necesaria, un estudio más profundo sobre 
los mecanismos ecológicos y fisiológicos que expliquen la respuesta de las especies y comunidades 
al disturbio podría ayudar a mejorar la gestión de los diferentes usos de la tierra con fines de 
conservación. En el caso de mecanismos ecológicos, si el tipo de recurso trófico utilizado fuera un 
mecanismo subyacente determinante del uso de ambientes disturbados, en el experimento de 
nicho trófico se hubiera esperado similar riqueza en todos los ambientes (se ofrecieron los mismos 
recursos). Sin embargo, se mantuvieron las diferencias en riqueza observadas en estudios previos, 
donde el potrero presentó una riqueza menor. Estos resultados sugieren que la característica del 
nicho trófico puesta a prueba (tipo de recurso utilizado) no sería el principal mecanismo de 
respuesta asociado con el uso de los ambientes disturbados en el Bosque Atlántico del Alto Paraná.  
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III.5 MATERIAL SUPLEMENTARIO 
Figuras 
 
 
FIGURA MST III-1. Regresión lineal entre solapamiento de nicho trófico (variable dependiente) y la riqueza (variable 
independiente) en ensambles de coleópteros copro-necrófagos del Bosque Atlantico del Alto Paraná. Los símbolos 
representan las réplicas de cada uno de los ambientes: círculos - bosque nativo, triángulos invertidos - plantación 
madura de pinos, cuadrados - parquizado, rombos - silvopastoril y cruces - potrero para ganadería. 
  
TESIS DOCTORAL - VICTORIA CAROLINA GIMÉNEZ GÓMEZ 
 
  
42 
 
Tablas 
TABLA MST III-1. Número de individuos capturados en el bosque nativo (BN) y cuatro usos de la tierra seleccionados (PP: 
plantación madura de pinos, PZ: parquizado, SP: silvopastoril y PG: potrero para ganadería) en el Bosque Atlántico del 
Alto Paraná. En negrita se resaltan las especies seleccionadas para los análisis de solapamiento de nicho trófico, con una 
abundancia igual o mayor que el 0.5 % del total capturado por ambiente y los ambientes donde fueron consideradas. 
  BN PP PZ SP PG TOTAL 
Anomiopus bonaires 0 0 0 0 1 1 
Anomiopus wittmery 0 0 1 0 1 2 
Ateuchus sp.  0 3 1 0 0 4 
Canthidium aff. breve 0 7 3 0 0 10 
Canthidium cavifrons 1 4 0 0 0 5 
Canthidium dispar 14 1 0 1 0 16 
Canthidium hyla 1 0 0 0 0 1 
Canthidium moestum 0 2 2 2 0 6 
Canthidium nobile 0 0 0 2 0 2 
Canthidium sp. 2 0 0 0 5 0 5 
Canthidium sp. 3 2 0 3 0 0 5 
Canthidium sp. 4 0 0 0 0 1 1 
Canthon conformis 6 22 382 211 15 636 
Canthon histrio 0 10 202 22 0 234 
Canthon podagricus 0 0 1 0 150 151 
Canthon quinquemaculatus 193 467 914 343 25 1942 
Canthon smaragdulus 7 1 0 0 0 8 
Coprophanaeus cyanescens 14 41 27 37 4 123 
Coprophanaeus saphirinus 102 19 56 39 0 216 
Deltochilum brasiliensis 1 0 2 0 0 3 
Deltochilum furcatum 1 7 1 1 0 10 
Deltochilum icaroides 1 9 0 2 0 12 
Deltochilum aff. Komareki 86 460 437 188 14 1185 
Deltochilum morbillosum 7 13 0 0 0 20 
Dichotomius carbonarius  1 0 0 0 0 1 
Dichotomius depressicollis 1 0 0 3 0 4 
Dichotomius nisus 0 1 0 0 54 55 
Dichotomius sericeus 278 588 871 377 14 2128 
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Dichotomius sp. 1 0 0 1 0 0 1 
Eurysternus aeneus 0 0 0 1 0 1 
Eurysternus caribaeus 18 167 28 5 0 218 
Eurysternus parallelus 6 2 37 2 0 47 
Eutrichillum hirsutum 0 0 0 0 5 5 
Onthophagus aff. buculus 0 0 0 0 1 1 
Onthophagus catharinensis 1 2 0 0 0 3 
Onthophagus tristis 0 6 0 0 0 6 
Scybalocanthon nigriceps 2 0 0 0 0 2 
Trichillum sp. 1 1 0 0 0 0 1 
Trichillum sp. 2 1 0 0 0 0 1 
Uroxys dilaticollis 0 3 0 0 0 3 
Uroxys sp. 1 7 2 0 0 0 9 
Uroxys sp. 2  6 0 0 0 0 6 
Uroxys sp.3  1 0 0 0 0 1 
Uroxys thoracalis 0 302 0 0 0 302 
Total  759 2139 2969 1241 285 7393 
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TABLA MST III-2. Resultados de la cobertura de muestreo para cada uno de los ambientes estudiados en el Bosque 
Atlántico del Alto Paraná. BN: Bosque nativo, PP: plantación madura de pinos, PZ: parquizado, SP: silvopastoril y PG: 
potrero para ganadería. n = es el número de individuos observados en muestra de referencia (tamaño muestreal). S.obs 
= número de especies observadas en la muestra de referencia. C.hat = estimador de cobertura de la muestra de 
referencia.  
 BN PP PZ SP PG 
N 759 2139 2969 1241 285 
S.obs 26 24 18 17 12 
C.hat 0.985 0.998 0.998 0.997 0.989 
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TABLA MST III-3. Índice de Czekanowski para estimar solapamiento de nicho trófico de coleópteros copro-necrófagos en 
el bosque nativo y cuatro usos de la tierra en el Bosque Atlántico del Alto Paraná.  
AMBIENTE  RÉPLICA ÍNDICE DE CZEKANOSWSKI 
BOSQUE NATIVO 
1 0.532 
2 0.359 
3 0.292 
4 0.575 
5 0.514 
PLANTACIÓN MADURA DE PINOS 
1 0.588 
2 0.455 
3 0.536 
4 0.639 
5 0.555 
PARQUIZADO 
1 0.647 
2 0.706 
3 0.558 
4 0.671 
5 0.557 
SILVOPASTORIL 
1 0.595 
2 0.584 
3 0.630 
4 0.636 
5 0.692 
POTRERO PARA GANADERÍA 
1 0.255 
2 0.288 
3 0.295 
4 0.236 
5 0.275 
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IV MECANISMOS FISIOLÓGICOS DE RESPUESTA AL DISTURBIO ANTRÓPICO 
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IV.1 INTRODUCCIÓN  
 
La temperatura es uno de los factores abióticos que más influye en la distribución espacial y 
temporal de insectos (Heath et al. 1971, Bowler y Terblanche 2008, Harrison et al. 2012) ya que 
controla las funciones bioquímicas, fisiológicas, el desarrollo y el comportamiento de los mismos 
(Angilletta 2009, Kingsolver 2009, Reis et al. 2011, Harrison et al. 2012). En ecosistemas terrestres, 
los insectos (tanto endotermos como ectotermos) enfrentan una gran variedad de temperaturas a 
lo largo del día y del año, y el nicho térmico de cada especie define los ambientes en los cuales las 
especies pueden estar activas durante el día y durante el año (Heath et al. 1971, Bartholomew y 
Heinrich 1978, Heinrich 1993, Kristensen et al. 2007, Loeschcke y Hoffmann 2007, Kristensen et al. 
2008, Verdú y Lobo 2008, Harrison et al. 2012). El nicho térmico de una especie endoterma 
depende tanto de su capacidad para generar calor (endotermia) como la regulación de su 
temperatura (termorregulación) (Verdú y Lobo 2008). Si bien por definición la endotermia es la 
generación de calor, con fines prácticos para esta tesis se la definió como la capacidad de generar 
calor. Mientras que el calor interno que genera un organismo es producto principalmente del 
metabolismo (Clarke 2017) y, en insectos voladores, también está asociado a los músculos del vuelo 
(Krogh y Zeuthen 1941, Bartholomew y Heinrich 1978, Heinrich 1993, Verdú y Lobo 2008); la 
regulación de su temperatura depende tanto de respuestas comportamentales como fisiológicas, 
dentro de un rango óptimo de temperatura (Heinrich 1993, Verdú y Lobo 2008). Este rango óptimo 
de temperatura incluye aquellas entre las cuales las especies llevan a cabo sus funciones biológicas 
y ecológicas (Huey y Bennet 1987, Garland et al. 1991, Angilletta et al. 2002, Verdú y Lobo 2008). 
Existen además temperaturas críticas (límites térmicos) asociadas a condiciones de estrés, tanto 
por exceso de calor (límites térmicos superiores) como de frío (límites térmicos inferiores) que 
obstaculizan el pleno funcionamiento de las actividades biológicas de los organismos (Hazell y Bale 
2011, Andersen et al. 2015, Gallego et al. 2016).  
A escala local, la capacidad endoterma y la capacidad para termorregular (tanto a través del 
comportamiento como fisiológicamente) definen dónde y en qué momento una especie puede 
estar activa (Heath et al. 1971, Bartholomew y Heinrich 1978, Heinrich 1993, Kristensen et al. 2007, 
Loeschcke y Hoffmann 2007, Kristensen et al. 2008, Verdú y Lobo 2008, Harrison et al. 2012), 
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mientras que los límites térmicos indican hasta donde una especie es capaz de tolerar bajo 
condiciones de estrés térmico. Como consecuencia del cambio climático, los eventos extremos a los 
cuáles las especies están sometidas son cada vez más frecuentes y su respuesta ante estas 
condiciones extremas depende no sólo de estos límites térmicos, sino también de su endotermia y 
sus mecanismos de termorregulación. Las especies de insectos voladores pueden termorregular a 
través de mecanismos internos asociados con la circulación de la hemolinfa y, en algunos casos, por 
evaporación durante la respiración, y/o a través de mecanismos externos como es el enfriamiento 
por convección asociado con la postura que adopta cada especie durante el vuelo (Heinrich 1993, 
Verdú et al. 2007a, 2012, Kovac y Stabentheiner 2012). De acuerdo a los mecanismos internos de 
termorregulación, en coleópteros copro-necrófagos, existen dos tipos principales: el mecanismo 
activo (observado en especies diurnas) y pasivo (observado generalmente en especies nocturnas). 
En el primer caso, el organismo es capaz de transferir el exceso de calor desde el tórax al abdomen 
por medio del movimiento de la hemolinfa impulsado por el bombeo del abdomen, para 
posteriormente ser parcialmente eliminado desde el abdomen a través del tegumento por difusión 
o a través de los espiráculos durante la respiración. En el segundo caso, los organismos retienen el 
calor en el tórax, asociado con adaptaciones anatómicas como pelos torácicos y sacos aereos, 
evitando la transferencia de calor hacia el abdomen (Verdú et al. 2012). A pesar de que todas las 
variables fisiológicas mencionadas (endotermia, termorregulación y límites térmicos) han sido 
utilizadas para explicar patrones de distribución temporal y espacial de las especies de coleópteros 
copro-necrófagos (Bartholomew y Heinrich 1978, Heinrich y Bartholomew 1979, Addo-Bediako et 
al. 2000, Verdú et al. 2004, Verdú et al. 2007a), nunca se han utilizado para explicar la respuesta de 
las especies al disturbio antrópico.  
Como se comentó en el capítulo anterior, el disturbio del ambiente afecta tanto a las 
condiciones ambientales como la disponibilidad espacial y temporal de los recursos (Louzada y 
Carvalho e Silva 2009, Culot et al. 2013, Puker et al. 2014, Bourg et al. 2016) y estos cambios 
conllevan a variaciones en la diversidad de especies (Halffter y Arellano 2002, Andrade-Núñez y 
Aide 2010, Tonelli et al. 2017). En coleópteros copro-necrófagos se ha observado que cambios en 
los factores abióticos (tales como temperatura, humedad, radiación solar) podrían tener un mayor 
efecto sobre la diversidad de especies (Halffter et al. 1992, Davis et al. 2002, Verdú et al. 2007a) 
que los factores bióticos (como por ejemplo competencia por los recursos) (Giménez Gómez et al. 
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2018a). Así, aquellos ambientes disturbados que mantienen las condiciones climáticas en relación al 
ambiente nativo (tanto de día como de noche) serían utilizados por un mayor número de especies 
nativas de coleópteros copro-necrófagos (Halffter y Favila 1993, Nichols et al. 2007, Louzada et al. 
2010, Shahabuddin et al. 2010, Audino et al. 2014) que aquellos ambientes donde las condiciones 
climáticas son relativamente diferentes (durante el día es diferente, durante la noche es similar). En 
este último caso, dado que las condiciones ambientales son diferentes sobre todo durante el día, 
las especies que se verían más afectadas son las diurnas (Daily y Ehrlich 1996, Feer y Pincebourde 
2005) y esto ha sido comprobado en otros grupos de especies como lo demuestran Tuff et al. 2016.  
Frente al acelerado proceso de reemplazo de ambientes naturales por diferentes usos de la 
tierra que hoy en día está afectando la diversidad de coleópteros copro-necrófagos (Halffter y 
Arellano 2002, Andrade-Núñez y Aide 2010, Gómez-Cifuentes et al. 2017, Tonelli et al. 2017), y la 
falta de conocimiento sobre cómo las especies responden a esos cambios, se considera que el 
estudio de mecanismos fisiológicos de respuesta asociados al disturbio permitiría un mayor 
entendimiento de la respuesta de las especies a procesos globales de deterioro ambiental (cambio 
climático, reemplazo de ecosistemas naturales) (Erasmus et al. 2002, Brook et al. 2008, Sheldon y 
Tewksbury 2014) y permitirían generar recomendaciones de manejo que incrementen la 
sustentabilidad de los sistemas productivos.  
El principal objetivo de este capítulo es caracterizar la endotermia, termorregulación en vuelo y 
los límites térmicos superiores de las especies de coleópteros copro-necrófagos del Bosque 
Atlántico del Alto Paraná y evaluar si la variación de estos rasgos fisiológicos entre las especies 
pueden ser considerados como mecanismos para explicar la respuesta diferencial al disturbio. De 
acuerdo a este objetivo general se plantea como hipótesis que la endotermia, la termorregulación 
en vuelo y los límites térmicos superiores definen la capacidad de las especies de coleópteros 
copro-necrófagos para hacer uso de ambientes disturbados, sobre todo de aquellos que no 
mantienen las condiciones climáticas (ambientes abiertos, sin cobertura de dosel) con respecto al 
ambiente natural (ambiente cerrado, con cobertura de dosel). A partir de esta hipótesis se plantean 
las siguientes predicciones:  
1- Las especies diurnas que hacen uso de ambientes abiertos tendrán menor endotermia 
(menor capacidad de generar calor) y mayores límites térmicos superiores que especies 
TESIS DOCTORAL - VICTORIA CAROLINA GIMÉNEZ GÓMEZ 
 
  
50 
 
diurnas que hacen uso de ambientes cerrados. En ambos casos se espera que especies 
diurnas presenten mecanismos activos de termorregulación. 
2- Las especies crepusculares/nocturnas, que hacen uso tanto de ambientes cerrados como 
abiertos, tendrán similar endotermia (similar capacidad de generar calor) y límites térmicos 
superiores. En este caso, se espera que las especies crepusculares/nocturnas presenten 
mecanismos pasivos de termorregulación.  
Para la hipótesis y predicciones no fueron consideradas las especies activas durante todo el día 
porque hasta el momento no hay estudios de nicho térmico ni límites térmicos para este grupo de 
especies y por lo tanto los resultados de este capítulo son exploratorios.  
 
IV.2 METODOLOGÍA 
 
Área de estudio 
 
El área de estudio y los ambientes donde fueron colectados los coleópteros copro-necrófagos 
para caracterizar la actividad diaria y para realizar los experimentos de fisiología son los mismos 
que se mencionaron en el Capítulo II y III: bosque nativo, plantación madura de pinos, parquizado, 
silvopastoril y potrero para ganadería. Los cuatro primeros son ambientes con cobertura de dosel 
(“ambientes cerrados” de ahora en adelante) entre los cuáles no hay diferencia significativa en 
temperatura y humedad ambiente (TABLA 1, Capítulo II), mientras el potrero para ganadería 
(“ambiente abierto” de ahora en adelante) es un ambiente sin cobertura de dosel y con valores de 
temperatura y humedad ambiente que difieren del resto, principalmente durante el día. 
 
Caracterización de actividad diaria y parámetros fisiológicos 
• ACTIVIDAD DIARIA 
El muestreo de actividad diaria se realizó durante cuatro días de manera simultánea en todos 
los ambientes. Estos días estuvieron repartidos entre noviembre de 2015 y febrero de 2016. En 
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cada uno de los cinco ambientes muestreados se colocaron 10 trampas de caída (submuestras) 
para la captura viva de coleópteros copro-necrófagos, haciendo un total de 50 trampas instaladas 
(cinco ambientes x 10 trampas). Las trampas estuvieron separadas por 50 m entre ellas. Estas 
trampas fueron colocadas en la réplica de cada ambiente donde se observo mayor abundancia en 
en el muestreo de nicho trófico. De las 10 trampas por ambiente, cinco estuvieron cebadas con 
estiércol humano y cinco con carroña de vertebrados; estos cebos son los más efectivos para atraer 
especies coprófagas y necrófagas (Halffter y Matthews 1966, Spector 2006, Audino et al. 2014, Da 
Silva y Hernández 2016).  
Cada uno de los cuatro días muestreados estuvo dividido en cinco períodos: 7:00–10:30, 10:30-
14:30, 14:30-18:00, 18:00–00:00, 00:00–7:00 h. La elección de los horarios de cada periodo se 
realizó con base en datos de temperatura registrados por medio de sensores automáticos de 
temperatura y humedad (HOBO-ProV 2) colocados al ras del suelo en el mes de noviembre de 2014 
(muestreo de nicho trófico) y teniendo en cuenta periodos relativamente homogéneos de 
temperaturas entre los ambientes (aumenta, disminuye o se mantiene relativamente constante la 
temperatura) (FIGURA 13).  
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FIGURA 13. Temperatura a lo largo de un día en los cinco ambientes seleccionados: bosque nativo (línea azul), 
parquizado (línea roja), plantación madura de pinos (línea celeste), silvopastoril (línea violeta) y potrero para ganadería 
(línea verde). Estos registros fueron tomados con sensores de temperaturas (HOBO-ProV 2) ubicados al ras del suelo. A 
partir de estos datos se pueden identificar periodos relativamente homogéneos de temperatura: 7:00 – 10:30, 10:30 - 
14:30, 14:30 - 18:00, 18:00 – 24, 24 – 7:00 h. Los periodos están separados en el gráfico por líneas punteadas. 
 
• ENDOTERMIA, TERMORREGULACIÓN Y LÍMITES TÉRMICOS SUPERIORES 
Para los experimentos en laboratorio los coleópteros copro-necrófagos fueron colectados en los 
cinco ambientes mencionados anteriormente durante primavera-verano 2015-2017. Para 
colectarlos se utilizaron trampas de captura viva y colecta manual, ambas metodologías explicadas 
en detalle en el Capítulo II. Todos los individuos colectados fueron transportados al laboratorio 
donde fueron mantenidos en terrarios a 25 °C hasta que el experimento fue realizado 
(experimentos de termorregulación) o que fueran transportados a España (experimentos de 
respirometría de termolímite). En España, los individuos fueron mantenidos en terrarios a 28 °C. En 
todos los casos, los individuos fueron alimentados con estiércol de vaca (especies coprófagas) y 
pescado en descomposición (especies necrófagas). El transporte de los ejemplares a España fue 
realizado con los permisos pertinentes tanto para la exportación desde Argentina (N° 2408, 
Secretaría de ambiente y desarrollo sustentable) como la importación a España.  
Previo a ser realizados los experimentos los individuos fueron aclimatados a 25 °C, temperatura 
mínima necesaria para que el sistema neuromuscular funcione correctamente y no sufran estrés 
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(May 1978, 1985, Heinrich 1993, Vannier 1994, Chown y Nicholson 2004, Verdú et al. 2006, Gallego 
et al. 2016) y fueron dejados en ayunas durante 72 h para eliminar el posible efecto que podría 
tener la cantidad de alimento que haya consumido cada uno. Para todos los experimentos solo 
fueron utilizados individuos adultos para evitar el posible efecto que pueda provocar la etapa de 
desarrollo en la que se encuentran (Spicer y Gaston 1999) y para la selección de individuos adultos 
se tuvo en cuenta el desgaste de las tibias y del clípeo. En todos los casos se tomó nota del sexo y 
del peso fresco, en este último caso utilizando una balanza de precisión (ACCULAB – SARTORIUS 
GROUP ALC-210 de España, HX-T de Argentina).  
La endotermia y la termorregulación se estimaron a partir de tres temperaturas: temperatura 
del tórax (Ttórax), temperatura del ambdomen (Tabdomen) y temperatura ambiental (Tambiental), y las 
mismas fueron analizadas a partir de secuencias de videos termográficas registradas con dos 
termocámaras: Termocámara infrarroja FLIR, modelo T450, con resolución de 320 x 240 pixeles, un 
rango espectral de 7.5-13 µm y una sensibilidad térmica < 30 mk a 30 °C del Instituto de Biología 
Subtropical-Argentina; y Termocámara infrarroja FLIR, modelo P620, con resolución de 640 x 480 
pixeles, un rango espectral de 7.5-13 µm y una sensibilidad térmica de 0.06 °C a 30 °C de la 
Universidad de Alicante-España. La endotermia fue medida durante el despegue de los individuos, 
mientras que la termorregulación durante el vuelo. La endotermia fue medida durante el despegue 
porque no todos los individuos de todas las especies volaron y otros individuos eran tan pequeños 
que la termocámara no los registraba, entonces para no perden el dato para estos individuos es 
que se decidió medir la endotermia en ese momento. Para corroborar que era correcto este 
procedimiento y que no se estaba sobreestimando o subestimando valores, tomamos los individuos 
de las especies que si volaron, medimos endotermia en despegue y vuelo y analizamos los datos de 
diferencias entre ambientes para comparar. Los resultados (Giménez Gómez, datos no publicados) 
mostraron que ambas endotermias responden igual y que por lo tanto era válido para el trabajo 
utilizar la endotermia durante el despegue. Para medir endotermia los individuos fueron fijados y 
suspendidos por el pronoto en el aire con un alfiler con parafina (metodología A, FIGURA 14A). En 
algunos casos donde no se pudo suspender a los individuos, estos fueron colocados en un 
recipiente de plástico circular cubierto con papel film delgado (mezcla de polietileno y 
polipropileno) (metodología B, FIGURA 14B). Para medir termorregulación en vuelo, los coleópteros 
copro-necrófagos fueron fijados y suspendidos desde el pronoto en el aire usando un alfiler con 
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parafina como para medir la endotermia (FIGURA 14A). Un detalle más fino de esta metodología 
puede ser encontrado en el epígrafe de la FIGURA 14. 
 
FIGURA 14. Experimentos de endotermia y termorregulación en vuelo de coleópteros copro-necrófagos del Bosque 
Atlántico del Alto Paraná. A) Los coleópteros copro-necrófagos fueron fijados y suspendidos en el aire con un alfiler con 
parafina, la parafina se utilizó para fijar el individuo desde el pronoto al alfiler y el alfiler, a su vez, estaba fijado a una 
estructura metálica con forma de L. Cerca de cada individuo se colocó una lámpara de tubos fluorescentes de 60 W para 
estimularlos con el calor de la luz; B) Los coleópteros copro-necrófagos fueron colocados en un recipiente de plástico 
circular y sobre éste se colocó una lámpara de tubos fluorescentes de 60 W para estimularlos con el calor de la luz. El 
papel film que cubría el recipiente circular utilizado para que los individuos al volar no se escaparan, era lo 
suficientemente fino (0.01 mm) para no provocar disturbio en las medidas sobre los individuos que estaban dentro del 
recipiente. 
Para tomar registro y analizar las secuencias de videos termográficos se utilizó el software 
ResearchIR (64-bit). Previamente también se midió: la temperatura ambiente, la temperatura 
reflejada en el individuo, la humedad relativa, la distancia entre la termocámara y el individuo (0.5 
m), siguiendo la metodología de Verdú et al. (2012). También se corrigió la emisividad de cada 
especie siguiendo la metodología de Verdú et al. (2012) y Gallego et al. (2016). A partir de esta 
metodología lo que se hizo fue medir la emisividad de la cutícula de cada especie a diferentes 
temperaturas (50-80 °C) utilizando la cutícula fresca de cada especie y tomando como referencia 
cinta aislante negra, cuya emisividad es conocida (ε = 0.95) (TABLA MST IV-1). 
A partir de los experimentos de despegue y de vuelo, para cada individuo, se obtuvieron tres 
pendientes de temperatura en el tiempo: una del tórax (pTtórax), una del abdomen (pTabdómen) y una 
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del ambiente (pTambiente). Estas pendientes fueron calculadas usando perfiles de temperaturas 
registrados a intervalos de 5 segundos durante diferentes periodos de tiempo (de acuerdo a cada 
especie) durante el vuelo continuo. Todas estas medidas fueron tomadas desde la vista lateral del 
individuo. Como el movimiento de las patas podía interferir con las mediciones, se utilizó la 
temperatura máxima de cada área para tomar las medidas y de esta forma nos aseguramos que la 
temperatura máxima registrada fuera generada por endotermia. La endotermia durante el 
despegue fue calculada como la diferencia entre la temperatura del tórax y la temperatura del 
ambiente (Heinrich 1993, Verdú et al. 2004, Verdú y Lobo 2008) y la termorregulación en vuelo a 
partir de la diferencia entre las pTtórax - pTabdómen y pTabdómen - pTambiente (FIGURA 15). Con respecto a 
esto último, cuando no hay diferencia entre pTtórax - pTabdómen, las mismas son positivas y hay 
diferencias entre pTabdómen - pTambiente los individuos termorregulan activamente; cuando hay 
diferencia entre pTtórax - pTabdómen y no hay diferencia entre pTabdómen - pTambiente los individuos 
termorregulan pasivamente (Verdú et al. 2012).  
 
FIGURA 15. Representación gráfica del experimento de endotermia y termorregulación en coleópteros copro-necrófagos 
adultos del Bosque Atlántico del Alto Paraná. El círculo azul representa el área seleccionada para medir la T tórax, el 
círculo rojo representa el área seleccionada para medir la Tabdomen y el verde representa el área seleccionada para medir 
la Tambiente. Los círculos transparentes con bordes negros representan los momentos y las temperaturas utilizadas para 
calcular la endotermia (despegue) (Ttórax - Tambiente) y las líneas negras representan las pendientes de cada curva de 
temperatura utilizadas para estimar el patrón de termorregulación. 
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El experimento de respirometría de termolímite, utilizado para identificar las variables 
asociadas a los límites térmicos superiores, se encuentra formado por dos sistemas acoplados: un 
sistema de termolímite y un sistema de respirometría (FIGURA 16), cada uno de los cuáles está 
detallado en la sección de METODOLOGÍA MSM IV-1. Cabe destacar que esta metodología no ha sido 
utilizada antes en coleópteros copro-necrófagos para estimar límites térmicos superiores y el 
protocolo ha sido desarrollado por el Dr. José R. Verdú.  
 
FIGURA 16. Experimento de respirometría de termolímite montado en la Universidad de Alicante – España, para medir los 
límites térmicos superiores de coleópteros copro-necrófagos del Bosque Atlántico del Alto Paraná, Argentina. 
A partir de los experimentos de termolímite se obtuvieron dos curvas, una para el individuo vivo 
y otra para el individuo muerto. Para obtener esas curvas, se utilizó el software ResearchIR (64-bit). 
Previamente también se midió: la temperatura ambiental, la temperatura reflejada en el individuo, 
la humedad relativa y la distancia entre la termocámara y el individuo, siguiendo la metodología de 
Verdú et al. (2012). Se dibujó un área en el tórax de cada individuo; área donde se produce calor 
por medio de los músculos del cuerpo involucrados en el movimiento de las patas y de las alas 
(Krogh y Zeuthen 1941, Bartholomew y Heinrich 1978, Heinrich 1993, Verdú y Lobo 2008). Se utilizó 
el valor máximo de temperatura en cada medida porque el movimiento de las patas podía interferir 
Foto: Dra. Vieyle Cortez 
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con la medición. Luego los datos obtenidos fueron corregidos por la emisividad de cada especie y 
por el efecto de la lámina de polipropileno (explicado en la sección de METODOLOGÍA MSM IV-1) y 
graficados. A partir del experimento de respirometría también se obtuvieron dos curvas, una 
asociada al H2O y otra al CO2. Para obtener esas curvas se utilizó el software Expedata.  
Tomando en cuenta ambas curvas del experimento de termolímite, ambas curvas del 
experimento de respirometría y el comportamiento del individuo vivo (a partir de los videos), se 
estimaron nueve fases de respuesta por parte de los coleópteros copro-necrófagos, en base al 
estudio realizado por Lighton y Turner (2004) (FIGURA 17; TABLA 2): 1) Fase de equilibrio, 2) Fase de 
inicio de estrés (SST: Start Stress Temperature), 3) Fase de termorregulación (HRT: Heat Regulation 
Temperature), 4) Fase de rampa (RR: Ramping Rate), 5) Fase de estabilización, 6) Fase crítica (CTmax: 
Máximum Critical Temperature), 7) Fase mortal (ULT: Upper Lethal Temperature), 8) Fase post-
mortal (PMT: Post Mortal Temperature) y 9) Fase de caída exponencial (ED: Exponential Decay). De 
las nueve fases, para esta tesis sólo se seleccionaron cuatro: SST, HRT, CTmax y ULT. La selección de 
estos cuatro límites térmicos superiores se hizo en base a que algunos de ellos ya han sido 
utilizados en otros estudios por su gran relevancia al momento de estudiar los límites térmicos 
superiores en insectos (Klok et al. 2004, Lighton y Turner 2004, Folk et al. 2007, Fleurat-Lessard y 
Dupuis 2010, Käfer et al. 2012, Stabentheiner et al. 2012, Vorhees y Bradley 2012, Kovac et al. 
2014, Gallego et al. 2016, Gallego et al. 2018) y en base a lo observado desde los patrones 
obtenidos, sobre todo de las curvas del CO2 y comportamiento en los videos.  
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FIGURA 17. Representación del experimento de respirometría de termolímite en coleópteros copro-necrófagos adultos 
del Bosque Atlántico del Alto Paraná para determinar sus límites térmicos superiores. La figura está dividida en nueve 
fases de acuerdo a los cambios en CO2, H2O y comportamiento de los individuos en el tiempo: 1) Fase de equilibrio, 2) 
Fase de inicio de estrés (SST: Start Stress Temperature), 3) Fase de termorregulación (HRT: Heat Regulation 
Temperature), 4) Fase de rampa (RR: Ramping Rate), 5) Fase de estabilización, 6) Fase crítica (CTmax: Máximum Critical 
Temperature), 7) Fase mortal (ULT: Upper Lethal Temperature), 8) Fase post-mortal (PMT: Post Mortal Temperature) y 
9) Fase de caída exponencial (ED: Exponential Decay). Modificado de Lighton y Turner (2004). 
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TABLA 2. Fases del experimento de respirometría de termolímite en coleópteros copro-necrófagos adultos del Bosque 
Atlántico del Alto Paraná para determinar sus límites térmicos superiores. La descripción de cada fase estuvo basada en 
los cambios de comportamiento observados en los videos, y de los cambios en CO2 y H2O de los individuos en el tiempo 
(FIGURA 5). 1) Fase de equilibrio, 2) Fase de inicio de estrés (SST: Start Stress Temperature), 3) Fase de termorregulación 
(HRT: Heat Regulation Temperature), 4) Fase de rampa (RR: Ramping Rate), 5) Fase de estabilización, 6) Fase crítica 
(CTmax: Máximum Critical Temperature), 7) Fase mortal (ULT: Upper Lethal Temperature), 8) Fase post-mortal (PMT: 
Post Mortal Temperature) y 9) Fase de caída exponencial (ED: Exponential Decay).  
ETAPA COMPORTAMIENTO – VIDEOS VCO2; T; VH2O 
1 El individuo se mueve con normalidad 
 
El VCO2 y el VH2O se mantienen constantes, las 
curvas de temperatura se mantienen juntas 
 
2 El individuo acelera el movimiento de sus patas 
El VCO2 aumenta levemente, las curvas de 
temperatura se mantienen juntas y el VH2O 
aumenta levemente 
3 
El individuo comienza a volar o a realizar intentos de 
despegue 
 
El VCO2 aumenta abruptamente, las curvas de 
temperatura se separan dando indicios de 
termorregulación por parte del individuo vivo y 
el VH2O aumenta 
4 
El individuo mantiene su vuelo o mantiene los 
intentos de despegue 
 
Pendiente del primer pico de VCO2 que indica 
cantidad de VCO2 liberado durante la apertura 
de los espiráculos 
5 
El individuo deja de volar o de hacer intentos de 
despegue 
 
El VCO2 alcanza una plataforma, las curvas de 
temperatura están separadas y el VH2O alcanza 
una plataforma 
6 
 
El individuo comienza a realizar movimientos 
descoordinados con sus patas, se producen 
espasmos en el individuos y parálisis en alguna de 
sus extremidades 
 
El VCO2 disminuye abruptamente, las curvas de 
temperatura siguen separadas y el VH2O se 
mantiene constante 
7 El individuo deja de moverse por completo y muere 
 
El VCO2 llega a un valle, que corresponde al 
último valle antes del último pico de VCO2 que 
se observa. Las curvas de temperatura se 
mantienen separadas y el VH2O se mantiene 
constante 
 
8 El individuo está muerto 
Corresponde al último pico de VCO2, el pico 
post-mortem. Las curvas de temperatura se 
mantienen separadas y el VH2O se mantiene 
constante 
9 El individuo está muerto 
 
El VCO2 decae exponencialmente, las curvas de 
temperatura se mantienen separadas y el VH2O 
se mantiene constante 
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Análisis de datos 
 
• SELECCIÓN DE ESPECIES 
Para la selección de especies se tuvieron en cuenta a las especies más representativas de los 
ensambles estudiados, de acuerdo principalmente a su abundancia. La selección se hizo en base a 
los muestreos de coleópteros copro-necrófagos realizados en esta tesis (nicho trófico y diversidad 
taxonómica).  
• ACTIVIDAD DIARIA 
Para determinar la actividad diaria (diurna – crepuscular/nocturna o todo el día) de las especies 
a partir del muestreo, se calculó el número de individuos total uniendo los periodos 1-2-3 (periodos 
diurnos) y uniendo los periodos 4-5 (periodos crepuscular y nocturno). Se definió a cada especie 
como diurna o crepuscular/nocturna cuando al menos el 75% de los individuos fueron capturados 
en estos periodos. Para las especies que no fueron capturadas durante estos muestreos, la 
actividad diaria fue definida en base a bibliografía y observaciones personales a campo. 
• ENDOTERMIA 
Para poner a prueba las predicciones planteadas para endotermia fueron realizados Modelos 
Lineales Generales y Mixtos utilizando el paquete ´nlme´ de R (Pinheiro et al. 2018, R Core Team 
2017). Para comparar entre especies diurnas vs crespusculares/nocturnas de ambientes cerrados vs 
abiertos, en el modelo (Modelo 1) se incluyó: actividad diaria (diurna y crepuscular/nocturna) y 
ambientes (bosque nativo, plantación madura de pino, parquizado, silvopastoril y potrero para 
ganadería) como variables explicatorias, la interacción entre actividad diaria y ambientes, 
endotermia como variable fija, la identidad de las especies como variable aleatoria y, dado que se 
conoce que la endotermia se encuentra influenciada por el peso (Verdú et al. 2006), el peso fue 
considerado como covariable: 
Modelo 1 = lmer (log (endotermia)) ~ ambiente * actividad + peso + (1 | especies) 
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Para comparar entre especies activas todo el día pero que hacen uso de diferentes ambientes 
(cerrados o abierto) el modelo utilizado fue el mismo sólo que se eliminó el factor actividad y por lo 
tanto también la interacción entre actividad y ambiente:  
Modelo 2 = lmer (log (endotermia)) ~ ambiente + peso + (1 | especies) 
Dado que en todos los casos los datos de endotermia no presentan una distribución normal, los 
mismos fueron transformados por medio de la función de logaritmo. En ambos modelos (Modelo 1 
y 2) se utilizaron los individuos como réplicas y el número de individuos utilizados por especies se 
encuentra registrado en la TABLA MST IV-5.  
Finalmente, en todos los casos se realizó un análisis de varianza (ANOVA), considerando la 
prueba de Chi cuadrado de Wald, para obtener la significancia de los modelos a partir del paquete 
´car´de R (Fox et al. 2011, R Core Team 2017) y comparaciones a posteriori entre ambientes y 
teniendo en cuenta la actividad diaria a partir del paquete ´emmeans´ de R (Lenth et al. 2018, R 
Core Team 2017). Finalmente se utilizó el paquete ´ggplot´de R (Wickham et al. 2009, R Core Team 
2017) para representar la interacción entre ambientes y actividad del Modelo 1.  
• TERMORREGULACIÓN EN VUELO 
La variación de cada una de las pendientes de la temperatura en el tiempo fue obtenida a partir 
de regresiones lineales por el método de mínimos cuadrados. Las pendientes de la Ttórax, Tabdómen y 
Tambiental para cada especie fueron comparadas usando análisis de varianza no paramétrico, Kruskal 
Wallis, y análisis a posteriori (Conover-Inman) para comparaciones de a pares de pendientes, 
utilizando el software libre INFOSTAT (Di Rienzo et al. 2016). 
• LÍMITES TÉRMICOS SUPERIORES 
Para poner a prueba las predicciones planteadas para límites térmicos superiores (SST: Start 
Stress Temperature, HRT: Heat Regulation Temperature, CTmax: Maximum Critical Temperature y 
ULT: Upper Lethal Temperature) y comparar entre especies diurnas y crepuscular/nocturnas de 
ambientes cerrados (bosque nativo, plantación madura de pino, parquizado y silvopastoril) vs 
abiertos (potrero para ganadería), fue utilizado el Modelo 1 descrito anteriormente para 
endotermia. En este caso, la variable dependiente considerada fue cada uno de los límites térmicos 
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estudiados (SST, HRT, CTmax y ULT). A pesar de que en el caso de los límites térmicos no se conoce 
si el peso tiene influencia, el mismo fue considerado en el modelo a modo precautorio. Para 
comparar entre especies activas todo el día pero que hacen uso de diferentes ambientes (cerrados 
o abierto) el modelo utilizado fue el Modelo 2 explicado para endotermia, en el cuál se elimina el 
factor actividad y la interacción entre actividad y ambiente. Finalmente se aplicó el ANOVA para ver 
si los modelos mostraban diferencias entre los diferentes grupos de especies en sus límites 
térmicos de acuerdo a su uso de ambiente y actividad (Modelo 1) o sólo de acuerdo al ambiente 
(Modelo 2). En todos los casos, al igual que para endotermia, los individuos fueron considerados 
como réplicas (el número de individuos utilizados por especies se encuentra registrado en la TABLA 
MST IV-7) y hubo que transformar los datos mediante una función de logaritmo para cumplir con 
los supuestos. 
 
IV.3 RESULTADOS 
 
Selección de especies 
 
De acuerdo a los criterios de abundancia de especies, a partir del muestreo de diversidad trófica 
y diversidad taxonómica, se seleccionaron 24 especies (TABLA MST IV-2). De las 24 especies: cuatro 
sólo hacen uso preferente del bosque nativo (Canthon smaragdulus Fabricius, Chalcocopris 
hesperus Olivier, Onthophagus catharinesis Paulian y Scybalocanthon nigriceps Martínez), una del 
silvopastoril (Dichotomius mormon Hope) y cuatro del potrero para ganadería (Canthon podagricus 
Harold, Dichotomius nisus Olivier, Ontherus sulcator Fabricius y Onthophagus aff. buculus 
Mannerheim). El resto de especies fueron capturadas en más de un ambiente y por lo tanto no se 
consideraron para los análisis.  
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Actividad diaria 
 
En el muestreo de actividad diaria, se colectó un total de 2.387 individuos de 22 especies. De 
acuerdo al criterio para determinar si la especie es diurna o crepuscular/nocturna (> 75% en alguno 
de los periodos) se logró establecer la actividad de 14 especies: seis diurnas y ocho 
crepusculares/nocturnas (resaltadas con negrita, TABLA MST IV-3). Para el resto de especies 
seleccionadas y que su actividad no pudo ser estimada a partir del muestreo de actividad diaria (10 
especies), se utilizó bibliografía y observaciones personales a campo. En resumen, de las 24 
especies: 10 fueron diurnas (nueve de ambientes cerrados y una de ambiente abierto), 11 fueron 
crepusculares/nocturnas (10 de ambientes cerrados y una de ambiente abierto) y tres activas todo 
el día (dos de ambientes cerrados y una de ambiente abierto) (TABLA MST IV-4).  
 
Endotermia 
 
De las 24 especies seleccionadas, la endotermia fue medida por medio de la metodología A 
(suspendidas en un alfiler desde el pronoto) en 16 especies y por medio de la metodología B (en un 
recipiente de plástico) en ocho especies. De todas las especies consideradas, los individuos que 
presentaron menor endotermia fueron de la especie Canthon podagricus Harold (0.9 °C), diurna 
que sólo hace uso de ambientes abiertos y los de mayor endotermia fueron de la especie 
Coprophanaeus cyanescens (8.8 °C), nocturna que hace uso tanto de ambientes cerrados como 
abiertos (TABLA MST IV-5).  
El resultado del Modelo Lineal General y Mixto (Modelo 1) muestra diferencias significativas 
entre especies de acuerdo al ambiente (Chisq = 5.85, n = 203, gl = 1, p = 0.0155) y a la actividad 
(Chisq = 4.44, n = 203, gl = 1, p = 0.0351), y que hay interacción entre ambas variables (Chisq = 5.04, 
n = 203, gl = 1, p = 0.0247). Con respecto al ambiente, y a partir de las pruebas a posteriori, se 
encontró diferencias en endotermia entre especies diurnas que hacen uso de los diferentes 
ambientes (E = 0.1627, t = -2.419, p = 0.0278) y no entre especies crepusculares/nocturnas (E = 
0.1627, t = 0.486, p = 0.6333) (FIGURA 18). Las especies diurnas que hacen uso de ambientes 
abiertos presentaron menor endormia que las especies que hacen uso de ambientes cerrados. Con 
TESIS DOCTORAL - VICTORIA CAROLINA GIMÉNEZ GÓMEZ 
 
  
64 
 
respecto a la actividad, sólo en ambientes abiertos se observó que las especies diurnas se 
diferencian en endotermia de las especies crepusculares/nocturnas (E = -1.1188, t = -2.106, p = 
0.0499), mientras que en ambientes cerrados no se observaron diferencias (E = 0.1484, t = 0.694, p 
= 0.4967). Con respecto al Modelo 2, utilizado para comparar entre especies activas todo el día, no 
se encontraron diferencias en endotermia de acuerdo a los ambientes a los que hacen uso (Chisq = 
6.91, n = 24, gl = 1, p = 0.1715).  
 
FIGURA 18. Interacción en endotermia entre ambientes cerrados vs abiertos en especies diurnas (color rosado) y 
crepusculares/nocturnas (color celeste) del Bosque Atlántico del Alto Paraná. Junto con los valores promedio de 
endotermia se muestra el intervalo de confianza para cada grupo de especies. Medias con una letra común no son 
significativamente diferentes (p > 0.05).  
 
Termorregulación en vuelo 
 
En relación a los análisis para caracterizar la termorregulación durante el vuelo, los resultados 
muestran que solamente los individuos de una especie (Coprophanaeus saphirinus) presentan 
mecanismo pasivo de termorregulación (TABLA MST IV-6). El resto de especies, independiente de su 
actividad, no presentaron mecanismos activos o pasivos de termorregulación evidentes; sólo 
algunos individuos de Canthon podagricus termorregularon activamente, pero no todos. De 
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acuerdo a estos resultados, las especies estudiadas no experimentan mecanismos de 
termorregulación eficaces y los mecanismos encontrados fueron tres: A) hay diferencias entre las 
pTtórax - pTabdómen y no hay diferencias entre las pTabdomen - pTambiente (caso particular de 
Coprophanaeus saphirinus) (FIGURA 19A); B) no hay diferencias entre las pTabdomen - pTambiente, las 
mismas son levemente positivas y no hay diferencias entre las pTabdomen - pTambiente (por ejemplo 
Coprophanaeus cyanescens y Dichotomius mormon) (FIGURA 19B), y C) no hay diferencias entre las 
pTabdomen - pTambiente, las mismas son negativas y no hay diferencias entre las pTabdomen - pTambiente 
(por ejemplo Canthon confomis, C. smaragdulus y Deltochilum brasiliensis) (FIGURA 19C) (TABLA MST 
IV-6, GRÁFICAS MSG IV-1).  
 
FIGURA 19. Resultados de los experimentos de termorregulación en vuelo de coleópteros copro-necrófagos del Bosque 
Atlántico del Alto Paraná. De acuerdo a sus pendientes (pTtórax, pTabdomen y pTambiente) y diferencias de pendientes se 
observan tres mecanismos: A) hay diferencias entre la pTtórax - pTabdómen y no hay diferencias entre la pTabdomen - pTambiente 
(mecanismo pasivo) ; B) no hay diferencias entre la pTabdomen -p Tambiente , las mismas son levemente positivas y no hay 
diferencias entre la pTabdomen - pTambiente ; y C) no hay diferencias entre la pTabdomen - pTambiente , las mismas son negativas y 
no hay diferencias entre la pTabdomen - pTambiente. Las imágenes que acompañan cada patrón son ejemplos de especies que 
cumplen con cada uno de los patrones: A) Coprophanaeus saphirinus, B) Coprophanaeus cyanescens y C) Canthon 
smaragdulus.  
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Limites térmicos superiores 
De acuerdo a los resultados del inicio de estrés (SST: Start Stress Temperature) los invididuos 
que se se estresaron a temperatura corporal más alta fueron de la especie Canthon podagricus (40 
°C), diurna que sólo hace uso de ambientes abiertos y los que se estresaron a temperatura corporal 
más baja fueron de Canthon smaragdulus (25.6 °C), diurna que sólo hace uso de bosque nativo 
(ambiente cerrado). De acuerdo a la temperatura de inicio de termorregulación (HRT: Heat 
Regulation Temperature), los individuos que comenzaron a termorregular a temperatura más baja 
fueron de la especie Chalcocopris hesperus (33.3 °C), diurna que igualmente sólo hace uso de 
ambientes cerrados y los que comenzaron a temperatura más alta fueron de la especie Eutrichillum 
hirsutum Boucomont (48 °C), crepuscular/nocturna de muy pequeña talla que hace uso tanto de 
ambientes cerrados como abiertos. Con respecto a la temperatura crítica máxima (CTmax: 
Maximum Critical Temperature) y temperatura letal (ULT: Upper Lethal Temperature) los individuos 
que alcanzaron el CTmax y ULT a temperaturas más baja fueron de la especie Onthophagus tristis 
Harold (42.8 °C, 45.7 °C respectivamente), activa todo el día sólo en ambientes cerrados; y los que 
los alcanzaron a temperaturas más elevadas fueron de la especie Canthon conformis Harold (50.7 
°C, 53.1 °C respectivamente), diurna que hace uso tanto de ambientes cerrados como abiertos 
(TABLA MST IV-7, GRÁFICAS MSG IV-2).  
De acuerdo a los resultados obtenidos a partir del Modelo 1 aplicado para cada límite térmico 
(SST: Start Stress Temperature, HRT: Heat Regulation Temperature, CTmax: Maximum Critical 
Temperature y ULT: Upper Lethal Temperature), se observa que no hay interacción para ninguno 
de los límites térmicos (SST: Chisq = 0.45, n = 139, gl = 1, p = 0.4997; HRT: Chisq = 0.17, n = 139, gl = 
1, p = 0.6772; CTmax: Chisq = 0.03, n = 139, gl = 1, p = 0.8689; ULT: Chisq = 0.13, n = 139, gl = 1, p = 
0.7226). Por otro lado se observaron diferencias significativas de acuerdo al ambiente en SST (Chisq 
= 7.01, n = 139, gl = 1, p = 0.0080) y HRT (Chisq = 5.19, n = 139, gl = 1, p = 0.0226) (FIGURA 20A-B), 
pero no en CTmax (Chisq = 0.07, n = 139, gl = 1, p = 0.7888) y ULT (Chisq = 0.01, n = 139, gl = 1, p = 
0.9559) (FIGURA 20C-D). Todos los individuos de las especies que hacen uso de ambientes abiertos 
(ya sean diurnas o crepusculares/nocturnas) presentaron SST y HRT mayor que las de ambientes 
cerrados y, dentro de cada ambiente, no hubo diferencia entre individuos de especies diurnas y 
crepusculares/nocturnas para ninguno de los índices (TABLA 3). Finalmente, para el caso de especies 
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activas todo el día, el Modelo 2 muestra que todos los individuos pertenecientes a este grupo de 
especies presentaron diferencias de acuerdo al ambiente en SST (Chisq = 24, n = 24, gl = 1, p = 
9.61e-07) y HRT (Chisq = 11.01, n = 24, gl = 1, p = 0.0009) pero no en CTmax (Chisq = 0.1687, n = 24, 
gl = 1, p = 0.6813) y ULT (Chisq = 0.1366, n = 24, gl = 1, p = 0.7117) y que los valores de SST y HRT 
son, al igual que para el caso de especies diurnas y crepusculares/nocturnas, mayores para las 
especies que hacen uso del ambiente abierto. 
 
TABLA 3. Resultados de análisis a posteriori para comparar los límites térmicos (SST: Start Stress Temperature, HRT: Heat 
Regulation Temperature, CTmax: Maximum Critical Temperature y ULT: Upper Lethal Temperature) en el grupo de 
especies diurnas vs crepusculares/nocturnas en ambientes cerrados (bosque nativo, plantación madura de pino, 
parquizado y silvopastoril) y abierto (potrero para ganadería). E = estimado (efecto de cada contraste), t = estadístico y 
p = p valor.  
Actividad  
Ambientes cerrados  Ambiente abierto 
SST HRT CTmax ULT  SST HRT CTmax ULT 
Diurnas vs 
Crepusculares/Nocturnas 
E 
t 
p 
-0.0466 
-0.943 
0.3581 
-0.0430 
-0.953 
0.3531 
 0.0088 
0.426 
 0.6752 
0.0121 
0.769 
 0.4520 
 
 0.0430 
0.345 
 0.7341 
0.0072 
0.064 
 0.9495 
-0.0004 
-0.008 
 0.9939 
-0.0029 
-0.074 
 0.9422 
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FIGURA 20. Diferencia en límites térmicos superiores entre individuos de especies que hacen uso de ambientes cerrados 
(bosque nativo, plantación madura de pinos, parquizado y silvopastoril) y abiertos (potrero para ganadería) en el 
Bosque Atlántico del Alto Paraná, a partir de modelos lineales generalizados mixtos con comparaciones a posteriori. A: 
SST (Start Stress Temperature), B: HRT (Heat Regulation Temperature), C: CTmax (Maximum Critical Temperatura) y D: 
ULT (Upper Lethal Temperature). Medias con una letra común no son significativamente diferentes (p > 0.05). Los 
individuos de las especies de ambientes abiertos presentan mayor SST y HRT que los individuos de especies de ambientes 
cerrados, y no hay diferencia en CTmax y ULT. 
 
IV.4 DISCUSIÓN Y CONCLUSIÓN 
 
Endotermia 
 
Los resultados obtenidos para la endotermia fueron coherentes con la predicción planteada; 
especies diurnas que hacen uso de ambientes abiertos tuvieron menor endotermia que especies 
diurnas que hacen uso de ambientes cerrados y no hubo diferencia entre especies 
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crepusculares/nocturnas que hacen uso de ambientes cerrados vs abiertos. Sumado a esto, los 
resultados muestran que especies diurnas y crepusculares/nocturnas que hacen uso de ambientes 
cerrados no presentan diferencia en endotermia entre ellas, pero si entre las que hacen uso de 
ambientes abiertos. Esto último sugiere que en ambientes con mayor amplitud térmica, la 
endotermia tendría un rol importante en la actividad diaria de las especies (Bartholomew y Heinrich 
1978, Verdú et al. 2004). 
La menor endotermia en especies diurnas que hacen uso de ambientes abiertos permitiría a 
estas especies tolerar las condiciones de temperaturas altas que se dan en el día en estos 
ambientes. Al tener baja endotermia hay menos probabilidad de que las especies mueran por 
choque térmico ya que las temperaturas ambientales deberían ser anormalmente muy elevadas 
(~42-45 °C) (Verdú et al. 2006, Chown y Klok 2011). Este resultado es muy novedoso ya que en 
trabajos previos, realizados con coleópteros copro-necrófagos, se han evaluado las diferencias de 
endotermia a lo largo de un gradiente altitudinal (Verdú et al. 2007a), asociadas a la competencia 
intra e interespecífica en un mismo ambiente (Heinrich y Bartholomew 1979) y a la actividad diaria 
de las especies (Bartholomew y Heinrich 1978, Verdú et al. 2004); pero nunca asociadas al disturbio 
antrópico.  
 
Termorregulación en vuelo 
 
De acuerdo a lo esperado bajo nuestra hipótesis, y al trabajo publicado por Verdú et al. (2012), 
esperábamos que especies diurnas presentaran mecanismos activos de termorregulación y 
especies crepusculares/nocturnas mecanismos pasivos. Sin embargo, los resultados obtenidos no 
fueron los esperados ya que ninguna de las especies estudiadas, salvo los individuos de 
Coprophanaeus saphirinus que presentaron mecanismo pasivo de termorregulación, mostraron 
mecanismos de termorregulación evidentes.  
En el caso particular de Coprophanaeus saphirinus, que fue la especie que presentó mayor 
endotermia entre las especies diurnas, el mecanismo pasivo de termorregulación que presenta 
(FIGURA 19A) podría explicar porqué esta especie no hace uso de ambientes abiertos. En ambientes 
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abiertos, como los potreros para ganadería, la temperatura ambiente puede alcanzar valores de 
hasta 35 °C durante el día (de acuerdo a los valores registrados en el área de estudio). Bajo estas 
condiciones, con su alta capacidad de generar calor (7.066 °C en promedio, TABLA MST IV-5), esta 
especie probablemente no sobreviviría porque alcanzaría rápidamente la temperatura de choque 
térmico, que para el grupo de estudio se encuentra entre los 42 y 45 °C (Verdú y Lobo 2008) (35 °C 
de temperatura ambiental + 7.1 de endotermia por ejemplo hacen 42.1 °C). Por otro lado, en 
ambientes que conservan la cobertura de dosel la temperatura ambiental durante el día es mas 
baja y puede estar activa sin enfrentarse a problemas de sobrecalentamiento.  
Con respecto al resto de especies diurnas, pero con endotermia más baja (TABLA MST IV-5), el 
mecanismo encontrado (FIGURA 19C) podría estar asociado a su tipo de vuelo. Todas las especies 
diurnas con endotermia más baja que C. saphirinus pertenecen al género Canthon. Las especies de 
este género presentan un tipo particular de vuelo denominado perchado que consiste en un vuelo 
en zig-zag por el cuál los individuos buscan huecos por donde llegue el sol y luego se meten entre 
las hojas de las plantas buscando sombra (May 1976, Young 1984). Este comportamiento es similar 
al observado en escarabajos del desierto donde por momentos buscan el sol y por momentos 
buscan la sombra para mantener una temperatura corporal óptima (Edney 1971). De acuerdo a 
esto, el mecanismo encontrado, en el cuál se observa que los individuos calientan para despegar 
pero luego se enfrían, podría estar asociado a este tipo de vuelo donde sólo es necesario generar 
calor para comenzar el vuelo. Dentro de este género, una de las especies (Canthon podagricus) 
presenta el otro tipo de mecanismo (FIGURA 19B), en el cuál se observa que durante el vuelo la 
temperatura del tórax y del abdomen se elevan levemente. Esta especie es la única de este género 
que hace uso de ambientes abiertos, es la de tamaño más pequeño y la menos endoterma (0.9 °C 
en promedio, TABLA MST IV-5). En este caso en particular podría estar ocurriendo que como los 
individuos de esta especie hacen uso de ambientes sin cobertura de dosel, necesiten poder eliminar 
el poco calor que generan para mantener su vuelo en ambientes donde no hay sombra para 
resguardarse.  
Para el caso de las especies crepusculares/nocturnas, en su mayoría pertenecientes a los 
géneros Dichotomius y Deltochilum, el mecanismo general encontrado (FIGURA 19C) también podría 
estar asociado a su forma de vuelo. A diferencia de las especies del género Canthon, las cuáles 
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vuelas con sus élitro cerrados (Verdú y Lobo 2008), las especies del género Dichotomius y 
Deltochilum vuelan con sus élitro completamente abiertos (Verdú y Lobo 2008, Giménez Gómez 
observaciones personales). En el grupo de coleópteros copro-necrófagos se ha visto que la apertura 
de los élitros en coordinación con el batido de las alas membranosas favorece el enfriamiento por 
convección (Halffter y Mathews 1966, Verdú et al. 2004). Entonces el mecanismo encontrado, 
pendiente de la temperatura del tórax y abdomen negativa, podría estar asociado a que los 
individuos de las especies de estos géneros necesiten generar calor para despegar pero luego, 
durante el vuelo, pierden el calor por la forma en la que vuelan. En general, a partir de los 
resultados de los experimentos de termorregulación en vuelo, se puede sugerir que las especies de 
coleópteros copro-necrófagos del Bosque Atlántico del Alto Paraná no experimentan mecanismos 
de termorregulación eficaces, probablemente porque no los necesitan al vivir en ambientes con 
temperatura ambiental estable.  
 
Límites térmicos superiores 
 
Los resultados obtenidos para los límites térmicos superiores (SST: Start Stress Temperature, 
HRT: Heat Regulation Temperature, Ctmax: Maximum Critical Temperature y ULT: Upper Lethal 
Temperature) en parte apoyan los resultados esperados. Para el caso de las especies diurnas se 
esperaba que aquellas especies capaces de hacer uso de ambientes abiertos tuvieran límites 
térmicos más altos que aquellas que sólo hacen uso de ambientes cerrados, y para el caso de 
especies con actividad crepuscular/nocturna no se esperan diferencias, independientemente del 
ambiente del cuál hicieran uso. Para el caso del CTmax y ULT no hubo diferencia entre ningún grupo 
de especies (diurnas, crepusculares/nocturnas y activas todo el día) al comparar entre ambientes, 
mientras que si lo hubo para SST y HRT. Estos resultados obtenidos concuerdan con trabajos 
previos que muestran que si bien el CTmax y ULT son relevantes para conocer los límites extremos 
superiores de temperatura de una especie (Lighton y Turner 2004, Folk et al. 2007, Kovac et al. 
2014), no son útiles para predecir patrones de respuesta ya que tienden a conservar los valores 
para todas las especies dentro de un mismo grupo (Hamilton 1973, Addo-Bediako et al. 2000, Klok 
et al. 2004). Esto último podría estar asociado, principalmente, a que sobre valores de temperatura 
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corporal de 50 °C se produce la desnaturalización completa de las proteínas (Christian y Morton 
1992, Wu et al. 2002) y por lo tanto temperaturas corporales por encima de estos valores provocan 
el mismo daño sobre todas las especies. Si bien en estudios previos, con insectos voladores, se ha 
observado que el CTmax varía entre 45-47 °C (May 1976, 1978, Heinrich 1993, Chown y Nicholson 
2004, Verdú y Lobo 2008) y el ULT entre 50-53 °C (Christian y Morton 1992, Wu et al. 2002, Verdú y 
Lobo 2008); en este trabajo el valor promedio para el CTmax fue de 49 °C y el del ULT fue de 52 °C. 
Al contrario de estas dos variables fisiológicas (CTmax y ULT), se sugiere que SST y HRT si son 
temperaturas útiles para predecir patrones de respuesta. Todas las especies que hacen uso de 
ambientes abiertos presentaron valores de SST y HRT más altos que las especies restringidas a 
ambientes cerrados. Tanto para especies que sólo hacen uso de ambientes abiertos (Canthon 
podagricus, Dichotomius nisus, Ontherus sulcator y Onthophagus aff. buculus) como para algunas 
que pueden hacer uso tanto de ambientes cerrados como abiertos (Coprophanaeus cyanescens y 
Eutrichillum hirsutum), los valores medios de SST y HRT fueron cercanos a 38 °C y 44 °C, 
respectivamente. La similitud en los valores de SST y HRT entre todas las especies analizadas que 
hacen uso de ambientes abiertos podría deberse a una restricción filogenética, en caso de que 
dichas especies tuviesen un parentesco relativamente cercano. Sin embargo, si comparamos 
especies que hacen uso de ambientes cerrados vs abiertos, pertenecientes todas a un mismo 
género (e.g., Dichotomius mormon vs Dichotomius nisus, respectivamente), se observa que las 
primeras presentan valores menores de SST y HRT (TABLA MST IV-8). Este patrón es consistente en 
al menos cuatro géneros (Dichotomius, Coprophanaeus, Canthon y Onthophagus) que incluyen 
especies de ambos tipos de ambiente. De acuerdo a este patrón, los resultados no estarían 
explicados por una señal filogenética. En cambio los valores elevados de SST y HRT podrían ser 
considerados como una respuesta al disturbio en aquellas especies que hacen uso de ambientes 
abiertos.  
Para el caso de especies diurnas y activas todo el día que hacen uso de ambientes abiertos es 
comprensible que sus valores de SST y HRT sean elevados porque durante el día están sometidas a 
temperaturas ambientales más elevadas que las que hacen uso de ambientes cerrados (27 °C 
cerrados vs. 35 °C abierto, temperatura máxima). Pero durante el crepúsculo/noche resulta curioso 
que las especies que pueden hacer uso de ambientes abiertos presenten valores de SST y HRT 
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similares a las diurnas y mayores a las especies crepusculares/nocturnas que hacen uso de 
ambientes cerrados dado que las temperaturas ambientales entre estos ambientes durante la 
noche no difieren como en el día (15 °C cerrado vs. 14 °C abierto, temperatura mínima). Por un lado 
este resultado podría estar asociado a que la temperatura del suelo tiende a mantenerse más 
constante que la ambiental a lo largo del día (Morecroft et al. 1998). Como todas las especies 
crepusculares/nocturnas que hacen uso de ambientes abiertos evaluadas en esta tesis nidifican en 
el suelo, dependen de la temperatura del suelo; si la misma se mantiene elevada durante la noche 
(al menos más elevada que la ambiental) entonces la respuesta podría estar asociada a que estas 
especies necesitan valores más altos en estos límites para tolerar esas temperaturas. En esta tesis 
no se midio la temperatura del suelo, pero resulta indispensable tenerla en cuenta en futuros 
trabajos porque gran parte de las especies de coleópteros copro-necrófagos hacen sus cuevas y 
nidifican en el suelo y por lo tanto podría ayudar a explicar los patrones fisiológicos hasta mejor, en 
algunos casos, que la ambiental. Por otro lado, el resultado del valor elevado de estos límites 
térmicos podría estar asociado a que los mismos se encuentran determinados por las temperaturas 
diurnas, a pesar de los hábitos crepusculares/nocturnos, y por eso no difieren de los observados 
para especies diurnas. La temperatura durante la noche tendría un mayor efecto sobre los límites 
térmicos inferiores. Frente a esto, sería importante estimar los límites térmicos inferiores para dar 
mayor detalle de la respuesta de las especies que tienen hábitos crespusculares/nocturnos y ver 
como estos límites responden entre grupos de especies con diferente actividad diaria.  
 
Patrones fisiológicos generales asociados al disturbio antrópico 
 
De acuerdo a los resultados discutidos de endotermia, termorregulación y límites térmicos 
superiores se sugieren algunos patrones generales:  
• Para especies diurnas 
a) Individuos de especies de bosque nativo que pueden hacer uso de ambientes disturbados 
cerrados, pero no de ambientes abiertos, como los de la especie Coprophanaeus saphirinus, 
presentan endotermia alta, termorregulación pasiva y tienen SST, HRT bajas. 
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b) Individuos de especies de bosque nativo y ambientes disturbados cerrados que en algún 
momento pueden hacer uso de ambientes abiertos, como los de las especies Canthon 
conformis y C. quinquemaculatus, presentan endotermia intermedia, termorregulación no 
eficaz y tienen SST, HRT bajas. 
c) Individuos de especies que sólo hacen uso de ambientes abiertos, como los de la especie 
Canthon podagricus, presentan baja endotermia, termorregulación levemente activa pero 
no evidente y tienen SST, HRT altos. 
• Para especies crepusculares/nocturnas: 
a) Individuos de especies de bosque nativo que pueden hacer uso de ambientes disturbados 
cerrados, pero no de ambientes abiertos, como los de la especie Deltochillum morbillosum, 
presentan endotermia alta, termorregulación no eficaz y tienen SST, HRT bajas. 
b) Individuos de especies de bosque nativo y ambientes disturbados cerrados que en algún 
momento pueden hacer uso de ambientes abiertos, como los de las especies Eutrichillum 
hirsutum y Coprophanaeus cyanescens; e individuos de especies que sólo hacen uso de 
ambientes abiertos, como los de la especie Dichotomius nisus, presentan endotermia alta, 
termorregulación no eficaz y tienen SST, HRT altas. 
• Para especies activas todo el día: 
a) Individuos de especies que sólo hacen uso de ambientes cerrados, como los de las especies 
Eurysternus caribaeus y Onthophagus tristis, presentan endotermia intermedia y SST, HRT 
bajas. 
b) Individuos de especies que sólo hacen uso de ambientes abiertos, como los de la especie 
Onthophagus aff. buculus, presentan endotermia intermedia y SST, HRT altas. 
 
A pesar de que no todas las variables fisiológicas evaluadas explican por igual los patrones 
observados en la naturaleza, el conocimiento de las mismas es crucial para evaluar la potencia 
ecológica de cada una de las especies. Esto se debe a que una pequeña variación en la sensibilidad 
térmica de un individuo, determinada por el impacto del cambio de temperatura ambiental, puede 
afectar su rendimiento y uso de energía (Kovac et al. 2014). Es importante tener en cuenta que 
pueden existir otros mecanismos asociados con el uso de ambientes disturbados por parte de 
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especies de coleópteros copro-necrófagos. Por ejemplo, los individuos de las especies que sólo se 
encuentran en el ambiente natural (Canthon smaragdulus, Chalcocopris hesperus, Deltochilum 
brasiliensis Castelnau, Deltochilum furcatum Castelnau y Onthophagus catharinensis) no difieren 
significativamente del resto de individuos de especies que hacen uso de ambientes cerrados en 
endotermia, termorregulación y límites térmicos superiores; por lo tanto probablemente sean otros 
mecanismos, como el patrón de nidificación y/o preferencia de recursos los que estén impidiendo 
su capacidad de hacer uso de ambientes disturbados (tanto cerrados como abiertos). En todos los 
casos es importante intentar evaluar la mayor cantidad de mecanismos para dar una mejor 
explicación sobre los patrones observados.  
 
Conclusión 
 
Una gran cantidad de estudios, incluido los realizados en esta tesis (Capítulo III y V), han 
observado una marcada reducción en la diversidad de especies en ambientes que han perdido la 
cobertura de dosel (ambientes abiertos como potreros, áreas de cultivo, etc.), con repecto al 
ambiente natural (bosque nativo) (Nichols et al. 2007, Campos y Hernández 2015, Gómez-Cifuentes 
et al. 2017). Por otro lado, estudios realizados en otros usos de la tierra, incluyendo los utilizados en 
esta tesis (Capítulo III y V), que conservan la cobertura de dosel, se ha visto que son capaces de 
mantener la diversidad del bosque nativo (Nichols et al. 2007, Filgueiras et al. 2015, Gómez-
Cifuentes et al. 2017). Si bien algunos autores han propuesto que los mecanismos fisiológicos de las 
especies podrían explicar estos patrones (Nichols et al. 2007, Giménez Gómez et al. 2018a, Piccini 
et al. 2018), hasta el momento no habían sido evaluado. Este estudio proporciona, por primera vez, 
algunos de los mecanismos fisiológicos por los cuáles las especies de coleópteros copro-necrófagos 
pueden estar respondiendo al disturbio. Dada la sensibilidad de todos los organismos a los cambios 
ambientales (radiación de calor, intensidad de luz, temperatura ambiental y del suelo) (Halffter et 
al. 1992, Halffter y Favila 1993, Sowig 1995, Davis et al. 2002, Spector 2006, Nichols et al. 2007, 
Hernández y Vaz-de-Mello 2009, Almeida et al. 2011, Bicknell et al. 2014, Alves et al. 2018, Nunes 
et al. 2018), este enfoque mecanístico permite predecir y mitigar de manera más eficiente los 
impactos antrópicos sobre la biodiversidad. Ante el fenómeno de calentamiento global, el 
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conocimiento de parámetros fisiológicos de las especies es esencial para predecir la respuesta de 
los individuos a las nuevas condiciones ambientales (Spicer y Gaston 1999, Addo-Bediako et al. 
2000, Kovac et al. 2014), sobre todo de aquellos asociados a temperaturas altas. De acuerdo a los 
resultados obtenidos y a los patrones de respuesta propuestos en este capítulo para cada grupo de 
especies, principalmente la variación en la endotemia y en SST y HRT pueden ser considerados 
como mecanismos de respuesta al disturbio, sobre todo en el grupo de especies diurnas. A pesar de 
que los resultados conllevan a proponer a estos mecanismos como los principales mecanismos de 
respuesta al disturbio antrópico, aún queda realizar más estudios en eco-fisiología y otros grupos 
de mecanismos (ecológicos, etológicos) que refuercen y complementen este resultado.  
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IV.5 MATERIAL SUPLEMENTARIO 
 
Metodología 
 
• METODOLOGÍA MSM IV-1: RESPIROMETRÍA DE TERMOLÍMITE 
El sistema de termolímite se encuentra formado por una placa térmica (placa térmica 
“Planctonic” rectangular, con una estabilidad de 70.5 °C; J.P. Selecta, Barcelona, España) cuya 
temperatura aumenta 1.5 °C min-1, comenzando desde 25 °C (temperatura a la cual los individuos 
se mantienen activos sin estrés; ver Vannier 1994). Los coleópteros copro-necrófagos fueron 
colocados dentro de una cámara de metacrilato (cámara de respirometría) suspendidos desde el 
pronoto con un alfiler con silicona. La tasa de incremento de temperatura dentro de la cámara fue 
de 0.3-0.5 °C min-1 lo que asegura una determinación de variables fisiológicas de respuesta muy 
fiables. En todos los casos fueron utilizados guantes para manipular a cada individuo y así evitar 
disturbio en las mediciones posteriores. La construcción, tamaño y forma de las cámaras de 
respirometría fueron pensados en base al tamaño de las especies de coleópteros copro-necrófagos 
con las que se iba a trabajar: se utilizó una cámara grande para especies > 6 mm (FIGURA MSF IV-1A) 
y una cámara pequeña para especies ≤ 6 mm (FIGURA MSF IV-1B). Las cámaras de respirometría son 
totalmente herméticas, para evitar la entrada y salida de cualquier gas. Dentro de cada cámara fue 
colocado un sensor de temperatura conectado a un termómetro digital (FLUKE 52) que era 
necesario para controlar la temperatura de inicio del experimento. La cámara más pequeña fue 
colocada a 15 cm sobre la placa térmica y la cámara grande fue colocada sobre una placa de 
aluminio y ésta sobre la placa térmica (2 cm); la placa de aluminio era necesaria para evitar que la 
cámara de respirometría entrara en contacto directo con la placa térmica (FIGURA MSF IV-1). Un 
individuo modelo fue colocado junto al individuo vivo en cada experimento. Los individuos modelos 
son ejemplares de las especies estudio desecados durante al menos 48 h a 80 °C (Armbruster y Berg 
1994, Kovac et al. 2010). En frente de la placa térmica se colocó una termocámara (Termocámara 
infrarroja FLIR, modelo P620, con resolución de 640 x 480 pixeles, un rango espectral de 7.5-13 mm 
y una sensibilidad térmica de 0.06 °C a 30 °C) conectada a una computadora. Todos los datos, tanto 
del individuo modelo como del vivo, fueron obtenidos a partir de secuencias de videos 
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termográficas y todos los datos extraídos fueron corregidos por la emisividad de cada especie y por 
el efecto de la lámina de polipropileno de 8 µm que encierra la cámara de respirometría. Se utilizó 
polipropileno ya que es un polímero plástico que es transparente a la radiación infrarroja pero 
asimismo es impermeable al CO2. Para la corrección de la emisividad de cada especies se siguió el 
protocolo de Verdú et al. (2012) y Gallego et al. (2016) tal cuál fue explicado para termorregulación. 
Para corregir el efecto de la lámina de polipropileno, se colocó un trozo de cinta aislante negra en la 
pared trasera de la cámara de respirometría y la lámina cubriendo solo la mitad de la parte 
delantera. Luego, se calentó la placa y al procesar el video se colocó un punto a cada lado de la 
cinta aislante, con y sin lámina. Con esos datos se realizó una regresión lineal y se obtuvo la 
ecuación que nos permitía corregir la pequeña parte de radiación infrarroja que el propileno no 
dejaba pasar:  
 𝑦 = 1.2678𝑥 − 5.8994 Cámara de respirometría grande 
 𝑦 = 1.1821𝑥 − 4.1989 Cámara de respirometría pequeña 
la x en la ecuación representa cada valor de temperatura. Con estas dos correcciones, emisividad 
de cada especie y de la lámina, los valores de temperaturas quedaron corregidos.  
El sistema de respirometría se encuentra formado por una bomba de gas (Qubit systeme, Q-
P103) desde la cual el aire es expulsado hacia el sistema. El aire expulsado pasa por un controlador 
de flujo de aire (G 265, 2000 ml/min) que regula la tasa de flujo del aire que entrará al sistema 
mediante el uso del software Expedata (Sable System International). Para los experimentos de esta 
tesis, se utilizaron diferentes tasas de flujo dependiendo del tamaño de los individuos: 50 o 75 ml 
min-1 para los individuos pequeños (≤ 6mm) (cámara pequeña) y 150 ml min-1 para los individuos 
grandes (> 6mm) (cámara grande). Luego de esto, el aire pasa a través de un cilindro de 
policarbonato rellenado con drierita y ascarita; la drierita es un desecante utilizado para capturar el 
agua y la ascarita es una marca tradicional de absorbente de CO2. El pasaje del aire por este cilindro 
es imprescindible para que el registro final de CO2 y H2O esté vinculado únicamente a la respiración 
del insecto. De aquí el aire pasa hacia un analizador de vapor de agua (RH-300 Sable System 
International) que mide el porcentaje de humedad relativa y la presión de vapor de agua del aire 
antes de que ingrese a la cámara; esto permite corroborar que el aire que ingrese a la cámara tenga 
valores nulos de agua. A continuación, el aire pasa a un sistema de base de control (BL-2 Sable 
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System International) y desde allí el aire continúa hacia la cámara de respirometría. Finalmente, el 
aire deja la cámara de respirometría y retorna al sistema de base de control para dirigirse hacia el 
analizador de CO2/H2O (LICOR LI-7000). Desde el analizador el aire vuelve al sistema de base de 
control. El sistema de base de control permite medir automáticamente la concentración de gas del 
aire que ingresa al sistema, lo cual es monitoreado por una interface de adquisición de datos (UI2 - 
Sable System International) que puede medir temperatura, voltaje o resistencia. Esta interface se 
encuentra conectada a una computadora y se utilizó, como se indicó anteriomente, el software de 
adquisición de datos específico llamado Expedata. En la FIGURA MSF IV-2 se muestra en forma 
esquemática todo el circuito que sigue el gas hasta ser registrado finalmente.  
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Figuras 
 
   
 
 
 
 
 
 
 
FIGURA MSF IV-1. Sistema de termolímite que consiste en una placa térmica, cámara de respirometría y una 
termocámara. El experimento comienza a 25 °C y la placa aumenta 1.5 °C min-1. Con líneas naranjas se han marcado 
detalles importantes como son: la posición del sensor de temperatura, sitio donde se colocó la lámina que deja 
hermético el sistema y la distancia a la cual se coloca la cámara pequeña con respecto a la placa térmica. De acuerdo al 
tamaño de las especies, los individuos fueron colocados en una cámara grande (A) o en una cámara pequeña (B). Para 
más detalle, dirigirse al texto.  
  
A 
B
Lámina Sensor 
15 cm 
2 cm 
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FIGURA MSF IV-2. Esquema representativo del sistema de termolímite-respirometría, simplificado y no a escala, en 
coleópteros copro-necrófagos del Bosque Atlántico del Alto Paraná. Las líneas gruesas representan el flujo de gas y las 
finas la electricidad. Los números indican la dirección del gas. Los cuadrados amarillos los equipos utilizados en el 
sistemas, desde la izquierda a la derecha y de arriba hacia abajo: C1: computadora asociada al sistema de termolímite, 
TD: termómetro digital, BG: bomba de gas, CFG: controlador de flujo de gas, DA: columna de drierita y ascarita, CR: 
cámara de respirometría, PT: placa térmica, TC: termocámara, C2: computadora asociada al sistema de respirometría, 
ID: interfase de datos, AG: analizador de gases, WVA: analizador de vapor de agua y SBC: sistema de base de control. 
Para mayor detalle dirigirse al texto. 
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Tablas 
 
TABLA MST IV-1. Valor de emisividad de la cutícula de cada especie a diferentes temperaturas (50-80 °C) y utilizando 
cutícula fresca de cada especie. Para tomar las medidas se utilizó como referencia cinta aislante negra, cuya emisividad 
es conocida (ε = 0.95) siguiendo el protocolo de Verdú et al. (2012) y Gallego et al. (2016). La última columna muestra el 
promedio de la emisividad para cada especie que fue utilizado para la corrección.  
ESPECIE 50 °C 60 °C 70 °C 80 °C PROMEDIO 
Canthon conformis 0.95 0.94 0.95 0.94 0.95 
Canthon histrio 0.94 0.94 0.94 0.95 0.94 
Canthon podagricus 0.95 0.94 0.95 0.94 0.95 
Canthon quinquemaculatus 0.94 0.94 0.94 0.95 0.94 
Canthon smaragdulus 0.95 0.95 0.94 0.94 0.95 
Chalcocopris hesperus 0.94 0.95 0.95 0.95 0.95 
Coprophanaeus cyanescens 0.93 0.93 0.92 0.92 0.93 
Coprophanaeus saphirinus 0.94 0.94 0.95 0.94 0.94 
Deltochilum brasiliensis 0.93 0.94 0.94 0.94 0.94 
Deltochilum furcatum 0.89 0.89 0.89 0.91 0.90 
Deltochilum aff. komareki 0.93 0.94 0.94 0.94 0.94 
Deltochilum morbillosum 0.93 0.94 0.94 0.94 0.94 
Dichotomius carbonarius 0.9 0.89 0.89 0.9 0.90 
Dichotomius mormon 0.93 0.93 0.92 0.91 0.92 
Dichotomius nisus 0.93 0.93 0.92 0.91 0.92 
Dichotomius sericeus 0.92 0.93 0.93 0.92 0.93 
Eurysternus caribaeus 0.97 0.97 0.97 0.98 0.97 
Eurysternus parallelus 0.98 0.98 0.98 0.98 0.98 
Eutrichilum hirsutum 0.95 0.95 0.94 0.94 0.95 
Ontherus sulcator 0.93 0.94 0.93 0.93 0.93 
Onthophagus aff. buculus 0.95 0.95 0.94 0.94 0.95 
Onthophagus catharinensis 0.95 0.95 0.94 0.94 0.95 
Onthophagus tristis 0.95 0.95 0.94 0.94 0.95 
Scybalocanthon nigriceps 0.93 0.94 0.94 0.94 0.94 
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TABLA MST IV-2. Especies de coleópteros copro-necrófagos del Bosque Atlántico del Alto Paraná seleccionadas a partir 
del muestreo de diversidad trófica y de diversidad taxonómica. Se muestran los ambientes donde cayó cada una de las 
especies seleccionadas: BN (bosque nativo), PP (plantación madura de pinos), PZ (parquizado), SP (silvopastoril) y PG 
(potrero para ganadería). En negrita se resaltan las especies que sólo cayeron en un ambiente específico y el ambiente 
donde cayeron.  
ESPECIE BN PP PZ SP PG 
Canthon conformis X X X X X 
Canthon histrio  X X X  
Canthon podagricus     X 
Canthon quinquemaculatus X X X X X 
Canthon smaragdulus X     
Chalcocopris hesperus X     
Coprophanaeus cyanescens X X X X X 
Coprophanaeus saphirinus X X X X  
Deltochilum brasiliensis X     
Deltochilum furcatum X     
Deltochilum aff. komareki X X X X X 
Deltochilum morbillosum X X    
Dichotomius carbonarius   X X  
Dichotomius mormon    X  
Dichotomius nisus     X 
Dichotomius sericeus X X X X X 
Eurysternus caribaeus X X X X  
Eurysternus parallelus X X X X  
Eutrichilum hirsutum  X  X X 
Ontherus sulcator     X 
Onthophagus aff. buculus     X 
Onthophagus catharinensis X     
Onthophagus tristis X X    
Scybalocanthon nigriceps X     
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TABLA MST IV-3. Resultado del muestreo de actividad diaria de las especies de coleópteros copro-necrófagos del Bosque 
Atlántico del Alto Paraná. En la tabla se observa el número de individuos de cada especie que cayeron en cada periodo 
muestreado (P1, P2, P3, P4, P5), la suma del total de cada especie que cayó de día (juntando P1, P2 y P3) y el total que 
cayó de noche (juntando P3 y P4), el total general de todo el muestreo para cada especie y finalmente los porcentajes de 
individuos que cayeron en el día y en el crepúsculo/noche para cada especie. Las especies en negrita son las especies 
cuya actividad pudo definirse en base a este muestreo a partir del criterio de que más del 75% de los individuos cayeron 
en alguno de los periodos, ya sean diurnos o nocturnos.  
 P1 P2 P3 P4 P5 TOTAL DÍA 
TOTAL CREP-
NOCHE 
TOTAL 
GENERAL 
% DIURNO %NOCTURNO 
Canthidium sp. 1 2 2 1 0 5 1 6 0.83 0.17 
Canthon conformis 2 29 58 15 0 89 15 104 0.85 0.15 
Canthon histrio 0 11 10 1 0 21 1 22 0.95 0.05 
Canthon podagricus 4 2 3 6 0 9 6 15 0.6 0.4 
Canthon quinquemaculatus 33 677 454 95 0 1164 95 1259 0.92 0.08 
Chalcocopris hesperus 7 0 0 0 0 7 0 7 1 0 
Coprophanaeus cyanescens 0 0 2 12 13 2 25 27 0.07 0.93 
Coprophanaeus saphirinus 1 10 47 24 1 58 25 83 0.7 0.3 
Deltochilum brasiliense 0 0 1 0 1 1 1 2 0.5 0.5 
Deltochilum furcatum 0 0 0 19 0 0 19 19 0 1 
Deltochilum aff. komareki 0 4 0 146 20 4 166 170 0.02 0.98 
Deltochilum morbillosum 0 0 1 1 0 1 1 2 0.5 0.5 
Dichotomius mormon 0 0 2 13 2 2 15 17 0.12 0.88 
Dichotomius nisus 0 0 0 9 0 0 9 9 0 1 
Dichotomius sericeus 3 7 8 233 26 18 259 277 0.06 0.94 
Eurysternus caribaeus 3 1 19 40 4 23 44 67 0.34 0.66 
Eurysternus parallelus 2 49 104 10 3 155 13 168 0.92 0.08 
Ontherus sulcator 0 0 0 3 0 0 3 3 0 1 
Onthopagus catherinensis 5 12 7 70 22 24 92 116 0.21 0.79 
Onthopagus tristis 0 0 2 4 2 2 6 8 0.25 0.75 
Scybalocanthon nigriceps 1 1 2 0 0 4 0 4 1 0 
Total general 62 805 722 704 94 1589 798 2387 
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TABLA MST IV-4. Actividad diaria de las especies de coleópteros copro-necrófagos del Bosque Atlántico del Alto Paraná. 
En la columna de selección fue colocado 1 si la actividad fue definida en base al muestreo de actividad diaria y 2 si la 
actividad fue definida en base a bibliografía y observaciones personales. En el caso de esta última opción, en la última 
columna se especifica de donde fue estimada la actividad. También se ha agradado, en base a los resultados del 
muestreo de actividad diaria y de nicho trófico, el tipo de ambiente donde puede estar activa cada especie. Crep-Noc 
hace referencia a las crepusculares-nocturnas. 
ESPECIE SELECCIÓN AMBIENTE ACTIVIDAD BIBLIOGRAFÍA U OBSERVACIÓN PERSONAL 
Canthon conformis 1 Cerrado Diurna - 
Canthon histrio 1 Cerrado Diurna - 
Canthon podagricus 2 Abierto Diurna Hernández 2002 
Canthon quinquemaculatus 1 Cerrado Diurna - 
Canthon smaragdulus 2 Cerrado Diurna Hernández 2002 
Chalcocopris hesperus 1 Cerrado Diurna - 
Coprophanaeus cyanescens 1 Cerrado Crep-Noc - 
Coprophanaeus saphirinus 2 Cerrado Diurna Hernández 2002 
Deltochilum brasiliensis 2 Cerrado Diurna Hernández 2002 
Deltochilum furcatum 1 Cerrado Crep-Noc - 
Deltochilum aff. komareki 1 Cerrado Crep-Noc - 
Deltochilum morbillosum 2 Cerrado Crep-Noc Hernández et al. 2011 
Dichotomius carbonarius 2 Cerrado Crep-Noc Hernández et al. 2011 
Dichotomius mormon 1 Cerrado Crep-Noc - 
Dichotomius nisus 1 Abierto Crep-Noc - 
Dichotomius sericeus 1 Cerrado Crep-Noc - 
Eurysternus caribaeus 2 Cerrado Todo el día Lopes et al. 2011 
Eurysternus parallelus 1 Cerrado Diurna - 
Eutrichilum hirsutum 2 Cerrado Crep-Noc Observación personal*1 
Ontherus sulcator 1 Cerrado Crep-Noc - 
Onthophagus aff. buculus 2 Abierto Todo el día Lopes et al. 2011 
Onthophagus catharinensis 1 Cerrado Crep-Noc -*2 
Onthophagus tristis 2 Cerrado Todo el día Observación personal*3 
Scybalocanthon nigriceps 1 Cerrado Diurna - 
 
*1 Eutrichilum hirsutum si bien no cayó en las trampas del muestreo de actividad diaria, durante el muestreo fue observado activo sobre el estiércol 
de vaca durante el periodo 5 y no así en los periodos diurnos.  
*2 Onthophagus catharinensis ha sido considerada como una especie crepusculares/nocturna de acuerdo a nuestro criterio de selección, apoyado 
por las observaciones a campo en las cuáles no se lo ha visto activo de día. Sin embargo en otros trabajos, realizados en el Bosque Atlántico de Brasil 
se la ha considerado activa todo el día (Lopes et al. 2011). 
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*3 Onthophagus tristis de acuerdo al criterio de selección no se puede definir si es diurno o crepusculares/nocturno. Sin embargo, a pesar de que 
parece más activo durante los periodos nocturnos, durante los muestreos a campo se lo ha visto muy activo durante el día también. Es por esto, que 
de acuerdo a los resultados del muestreo de actividad diaria y a las observaciones personales a campo se lo ha considerado como activo todo el día.  
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TABLA MST IV-5. Resultados de endotermia para especies de coleópteros copro-necrófagos del Bosque Atlántico del Alto 
Paraná. En la tabla se detalla: la metodología utilizada para estimar la endotermia de acuerdo a la Figura 5, el número 
de individuos (N) utilizados por especie para el experimento, el peso promedio y la endotermia promedio.  
ESPECIES METODOLOGÍA N PESO (GR) ENDOTERMIA 
Canthon conformis A 13 0.039 3.652 
Canthon histrio A 8 0.157 3.621 
Canthon podagricus A 10 0.027 0.904 
Canthon quinquemaculatus A 10 0.17 2.239 
Canthon smaragdulus A 11 0.106 3.494 
Chalcocopris hesperus B 8 0.325 1.452 
Coprophanaeus cyanescens A 6 1.599 8.829 
Coprophanaeus saphirinus A 15 0.364 7.066 
Deltochilum brasiliensis A 11 0.997 2.643 
Deltochilum furcatum A 8 0.689 4.029 
Deltochilum aff. komareki A 10 0.247 1.942 
Deltochilum morbillosum A 11 0.219 2.543 
Dichotomius carbonarius A 12 0.507 3.856 
Dichotomius mormon A 13 1.055 4.589 
Dichotomius nisus A 13 0.537 5.169 
Dichotomius sericeus A 9 0.353 2.487 
Eurysternus caribaeus B 10 0.299 2.644 
Eurysternus parallelus B 10 0.141 1.538 
Eutrichillum hirsutum B 5 0.007 1.562 
Ontherus sulcator A 7 0.315 1.972 
Onthophagus aff. buculus B 5 0.027 3.301 
Onthophagus catharinensis B 6 0.026 1.537 
Onthophagus tristis B 9 0.042 1.778 
Scybalocanthon nigriceps B 7 0.083 2.467 
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TABLA MST IV-6. Resultados de termorregulación en vuelo para especies de coleópteros copro-necrófagos del Bosque Atlántico del Alto Paraná. En la tabla se observa: 
número de individuos (n) utilizado por especie, peso promedio, promedio para la pendiente de la temperatura del tórax (Ttórax), promedio para la pendiente de la temperatura 
del abdomen (Tabdomen), pendiente de la temperatura del ambiente (Tambiente), la diferencia entre la pendiente de la Ttórax-Tabdomen y la diferencia entre la pendiente de la Tabdomen-
Tambiente. Finalmente la última columna hace referencias al mecanismo de termorregulación encontrado: MP (mecanimos pasivo) o MNE (mecanismo no evidente). 
ESPECIES 
n PESO PROMEDIO 
(GR) 
PROMEDIO 
PENDIENTE DE LA 
Ttórax 
PROMEDIO 
PENDIENTE DE LA 
Tabdomen 
PROMEDIO 
PENDIENTE DE LA 
Tambiente 
DIFERENCIA DE PENDIENTES 
Ttórax-Tabdomen 
DIFERENCIA DE PENDIENTES 
Tabdomen-Tambiente 
TERMORREGULACIÓN 
 H p H p  
Canthon conformis 3 0.040 -0.0058 -0.0087 0.0008 0.4 0.5049 2.1 0.1438 MNE 
Canthon histrio 8 0.170 -0.0051 0.0034 0.00001 2.1 0.1506 3 0.0819 MNE 
Canthon podagricus 7 0.147 0.0009 0.0018 0.0001 2.5 0.1304 2.5 0.1304 MNE 
Canthon quinquemaculatus 9 0.028 -0.0063 -0.0036 -0.0001 0.1 0.7926 0.2 0.6222 MNE 
Canthon smaragdulus 8 0.156 -0.0025 -0.0034 0.0004 2.8e-3 0.9807 0.03 0.8561 MNE 
Coprophanaeus cyanescens 6 1.713 0.0048 0.0127 0.0017 0.1 0.7835 0.1 0.7565 MNE 
Coprophanaeus saphirinus 14 0.423 0.0026 -0.0049 0.0013 4.5 0.0345 3.5 0.0595 MP 
Deltochilum brasiliensis 8 1.008 -0.0027 -0.0008 -0.0005 0.04 0.8775 0.4 0.5546 MNE 
Deltochilum furcatum 3 0.663 0.0104 -0.0022 0.0013 2.3 0.2000 0.4 0.7000 MNE 
Deltochilum aff. komareki 5 0.232 0.0021 -0.0020 0.0006 0.3 0.6905 1.3 0.3095 MNE 
Deltochilum morbillosum 6 0.228 0.0002 -0.0006 -3.33E-05 0.03 0.8777 0.8 0.4221 MNE 
Dichotomius carbonarius 6 0.525 -0.0033 -0.0011 0.0067 1.6 0.2203 1.5 0.2328 MNE 
Dichotomius mormon 9 1.021 0.0003 0.0015 0.0004 0.5 0.5054 0.1 0.7422 MNE 
Dichotomius nisus 6 0.511 0.0006 0.0011 0.0014 0 >0.9999 0.3 0.6126 MNE 
Dichotomius sericeus 5 0.336 0.0099 0.0022 -0.0007 0.01 >0.9999 2.4 0.1508 MNE 
Ontherus sulcator 6 0.315 0.0020 0.0019 -0.0003 0.03 0.8777 0.2 0.6667 MNE 
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TABLA MST IV-7. Resultados de los límites térmicos superiores para especies de coleópteros copro-necrófagos del Bosque 
Atlántico del Alto Paraná. En la tabla se observa el número de individuos utilizados por cada especie así como también el 
peso promedio de los individuos y los límites térmicos superiores estimados: SST: Start Stress Temperature, HRT: Heat 
Regulation Temperature, CTmax: Maximum Critical Temperature y ULT: Upper Letal Temperatura.  
ESPECIES N PESO (GR) SST HRT CTMAX ULT 
Canthon conformis 7 0.075 30.000 43.492 50.750 53.125 
Canthon histrio 6 0.146 28.500 36.000 49.500 51.167 
Canthon podagricus 4 0.029 40.000 46.500 49.750 51.750 
Canthon quinquemaculatus 7 0.170 29.286 39.250 50.571 52.857 
Canthon smaragdulus 10 0.294 25.600 34.160 45.500 48.900 
Chalcocopris hesperus 3 0.322 29.667 33.333 46.333 49.333 
Coprophanaeus cyanescens 6 2.107 38.167 40.400 50.000 52.167 
Coprophanaeus saphirinus 8 0.703 30.750 33.900 50.375 52.500 
Deltochilum brasiliensis 4 1.036 30.250 36.000 48.000 50.500 
Deltochilum furcatum 6 0.801 29.167 35.750 49.667 52.333 
Deltochilum aff. komareki 9 0.295 32.000 38.778 49.667 51.889 
Deltochilum morbillosum 4 0.226 34.000 39.333 47.500 50.000 
Dichotomius carbonarius 5 0.574 31.200 37.800 49.200 51.200 
Dichotomius mormon 8 1.110 28.875 35.143 49.750 52.000 
Dichotomius nisus 7 0.658 39.714 46.000 49.857 52.000 
Dichotomius sericeus 12 0.365 31.250 36.167 48.500 50.917 
Eurysternus caribaeus 10 0.299 30.000 37.889 47.300 49.700 
Eurysternus parallelus 9 0.142 34.333 40.143 49.778 52.444 
Eutrichillum hirsutum 4 0.006 39.500 48.000 50.500 52.500 
Ontherus sulcator 10 0.338 38.200 45.250 49.500 51.800 
Onthophagus aff. buculus 3 0.026 37.667 44.000 46.667 49.000 
Onthophagus catharinensis 3 0.023 30.000 35.667 43.000 46.667 
Onthophagus tristis 11 0.044 30.727 35.833 42.818 45.727 
Scybalocanthon nigriceps 7 0.089 33.857 36.200 50.000 52.714 
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TABLA MST IV-8. Comparación de límites térmicos críticos, SST (temperatura de inicio de estrés) y HRT (temperatura de 
inicio de termorregulación) entre especies del mismo género que hacen uso de diferentes ambientes (cerrados vs. 
abiertos). Se identifica en la tabla con * a la especie que es capaz de hacer uso tanto de ambientes cerrados como 
abiertos.  
GÉNERO 
SST HRT 
AMBIENTES CERRADOS AMBIENTES ABIERTOS AMBIENTES CERRADOS AMBIENTES ABIERTOS 
Coprophanaeus 30.7 
(C.saphirinus) 
38.2* 
(C.cyanescens) 
33.9 
(C.saphirinus) 
40.4* 
(C.cyanescens) 
Dichotomius 28.9 
(D.mormon) 
39.7 
(D.nisus) 
35.1 
(D.mormon) 
46 
(D.nisus) 
Canthon 25.6 
(C.smaragdulus) 
40 
(C.podagricus) 
34.2 
(C.smaragdulus) 
46.5 
(C.podagricus) 
Onthophagus 30 
(O.catharinensis) 
37.7 
(O.aff. buculus) 
35.7 
(O.catharinensis) 
44 
(O.aff. buculus) 
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Apéndice de gráficas de fisiología 
 
A modo de ejemplo se presenta a continuación una gráfica por especie para representar los 
mecanismos de termorregulación en vuelo y respirometría de termolímite de todas las especies 
estudiadas.  
GRÁFICAS MSG IV-1: GRÁFICAS DE EXPERIMENTO DE TERMORREGULACIÓN EN VUELO 
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CANTHON PODAGRICUS 
 
CANTHON QUINQUEMACULATUS 
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CANTHON SMARAGDULUS 
 
COPROPHANAEUS CYANESCENS 
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COPROPHANAEUS SAPHIRINUS 
 
DELTOCHILUM BRASILIENSIS 
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DELTOCHILUM FURCATUM 
 
DELTOCHILUM AFF. KOMAREKI 
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DELTOCHILUM MORBILLOSUM 
 
DICHOTOMIUS CARBONARIUS 
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DICHOTOMIUS MORMON 
 
DICHOTOMIUS NISUS 
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DICHOTOMIUS SERICEUS 
 
ONTHERUS SULCATOR 
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GRÁFICAS MSG2: GRÁFICAS DE EXPERIMENTO DE RESPIROMETRÍA DE TERMOLÍMITE 
CANTHON CONFORMIS 
 
CANTHON HISTRIO 
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CANTHON PODAGRICUS 
 
CANTHON QUINQUEMACULATUS 
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CANTHON SMARAGDULUS 
 
CHALCOCOPRIS HESPERUS 
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COPROPHANAEUS CYANESCENS 
 
COPROPHANAEUS SAPHIRINUS 
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DELTOCHILUM BRASILIENSIS 
 
DELTOCHILUM FURCATUM 
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DELTOCHILUM AFF. KOMAREKI 
 
DELTOCHILUM MORBILLOSUM 
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DICHOTOMIUS CARBONARIUS 
 
DICHOTOMIUS MORMON 
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DICHOTOMIUS NISUS 
 
DICHOTOMIUS SERICEUS 
 
 
 
 
 
 
 
TESIS DOCTORAL - VICTORIA CAROLINA GIMÉNEZ GÓMEZ 
 
  
107 
 
EURYSTERNUS CARIBAEUS 
 
EURYSTERNUS PARALLELUS 
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EUTRICHILLUM HIRSUTUM 
 
ONTHERUS SULCATOR 
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ONTHOPHAGUS AFF. BUCULUS 
 
ONTHOPHAGUS CATHARINENSIS 
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ONTHOPHAGUS TRISTIS 
 
SCYBALOCANTHON NIGRICEPS 
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V DIVERSIDAD FUNCIONAL ASOCIADA AL DISTURBIO ANTRÓPICO 
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V.1 INTRODUCCIÓN 
 
Los cambios en el uso del suelo afectan los patrones de diversidad biológica y repercuten 
directa o indirectamente sobre el bienestar humano, ya que comprometen el funcionamiento de 
los ecosistemas y su capacidad de generar servicios esenciales para la humanidad (Stokstad 2005, 
Díaz et al. 2006). El enfoque más utilizado para asociar el disturbio antrópico con cambios en la 
diversidad ha sido a través de la riqueza de especies (Pineda et al. 2005, Scheffler 2005, Quintero y 
Roslin 2005, Nichols et al. 2007, Hernández y Vaz-de-Mello 2009, Filloy et al. 2010, Zurita y Bellocq 
2012, Hernández et al. 2014, Filgueiras et al. 2015, Da Silva y Hernández 2015). Si bien los cambios 
en la riqueza de especies brindan información importante, más recientemente comenzó a 
considerarse otro aspecto de la diversidad, la “diversidad funcional”, como un mejor estimador del 
impacto de la actividad humana sobre el funcionamiento de los ecosistemas (Grime 1998, Chapin et 
al. 2000, Díaz y Cabido 2001, Tilman 2001, Hooper et al. 2005, Díaz et al. 2007a, Hillebrand y 
Matthissen 2009, Gómez-Cifuentes et al. 2017). Como se mencionó en la introducción general, la 
diversidad funcional puede definirse como “el valor, rango, distribución y abundancia relativa de los 
rasgos funcionales de los organismos que componen un ecosistema” (Díaz et al. 2007a). La gran 
mayoría de los autores sostenía que la diversidad de especies y la diversidad funcional eran 
dependientes una de la otra (Srivastava y Vellend 2005). De este modo se utilizaba la diversidad de 
especies como proxy de la diversidad funcional, principalmente cuando se trataba de decisiones 
asociadas a la conservación (Srivastava y Vellend 2005, Bowker et al. 2008, Smyth et al. 2009). Sin 
embargo, estudios recientes han mostrado que, en algunos casos, esta relación no siempre es 
directa y que las respuestas pueden ser muy distintas de acuerdo a cada caso en particular 
(Mayfield et al. 2010). Por ejemplo, puede suceder que ante un aumento de la diversidad de 
especies la diversidad funcional disminuya o que ante una reducción de la diversidad de especies la 
diversidad funcional aumente (Suding y Goldberg 2001, Cramer et al. 2008). 
La diversidad funcional es un aspecto de la biodiversidad que asume que existen diferentes 
rasgos funcionales, es decir, características fenotípicas (morfológicas, etológicas y/o fisiológicas) 
medibles a nivel individual que influyen en el crecimiento, reproducción y supervivencia (rasgos de 
respuesta) y/o en los efectos de dicho organismo en el ecosistema (rasgos de efecto) (Lavorel y 
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Garnier 2002, Cornelissen et al. 2003, Naeem y Wright 2003, Solan et al. 2004, Violle et al. 2007). Al 
tener en cuenta los aspectos ecofisiológicos, morfológicos y de estrategias de vida de las especies, 
los rasgos funcionales ofrecen la posibilidad de unir dos aspectos muy importantes: procesos 
biológicos fundamentales y dinámica de comunidades (McGill et al. 2006, Westoby y Wright 2006). 
Cada valor (o estado) que toma un rasgo funcional se denomina atributo (Lavorel et al. 1997, Violle 
et al. 2007), por lo tanto un mismo rasgo puede tener muchos atributos (continuos o discretos). La 
diversidad funcional analiza el grado de las diferencias (por ejemplo en la forma de usar los 
recursos) y mide la distribución y variedad de funciones que los organismos realizan en el 
ecosistema, considerando tanto la complementariedad como la redundancia funcional de las 
especies que coexisten (Díaz y Cabido 2001, Petchey y Gaston 2006, Poff et al. 2006, Weiher 2011). 
La complementariedad es el grado de disimilitud en los rasgos funcionales de las especies mientras 
que la redundancia es la presencia de más de una especie que pertenecen al mismo grupo 
funcional (Mayfield et al. 2010). A su vez, un grupo funcional puede definirse como un conjunto de 
especies que poseen una historia de vida similar de tal manera que pueden hacer uso de los 
recursos de manera equivalente (Steneck 2001, Tilman 2001) y comparten respuestas ante factores 
ambientales o efectos similares sobre el funcionamiento de los ecosistemas (Lavorel et al. 1997, 
Díaz y Cabido 2001).  
La diversidad funcional puede ser cuantificada como el número de niveles tróficos, de grupos 
funcionales, de ciclos de vida, de recursos utilizados por las especies, o por medio de métodos 
multivariados que resumen la variabilidad funcional (Schleuter et al. 2010). Desde el enfoque de los 
métodos multivariados existen dos aproximaciones para estimar la diversidad funcional: discretas, 
que considera la riqueza de grupos funcionales, y las continuas que consideran la medición de la 
diversidad funcional a partir de índices (Petchey y Gaston 2006). Ambas aproximaciones se basan 
en la selección de rasgos que, en la mayoría de los casos, son ecológicamente significativos para las 
relaciones de los organismos con su entorno biótico y abiótico y con la capacidad de respuesta ante 
diferentes presiones selectivas (Díaz et al. 2002) y no se correlacionan entre ellos (Naeem y Wright 
2003). La principal desventaja de la aproximación discreta radica en que la conformación de los 
grupos funcionales es, en la mayoría de los casos, arbitraria (Casanoves et al. 2011). Por otro lado, 
la aproximación por índices funcionales también tiene sus limitaciones principalmente relacionadas 
al resumir la información de múltiples rasgos en una sola medida (Petchey y Gaston 2006).  
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Hasta el momento se han publicado una gran cantidad de estudios evaluando la relación entre 
disturbio antrópico y diversidad funcional de distintos grupos taxonómicos (Slade et al. 2007, Wertz 
et al. 2007, Flynn et al. 2009, Biswas y Mallik 2010, Villéger et al. 2010, Gerisch et al. 2012, Carreño-
Rocabado et al. 2012, Liu et al. 2014). En comparación a otros grupos taxonómicos, la mayor parte 
de estos trabajos se focalizaron en plantas (Chapin et al. 1993, Díaz et al. 1999, Walker et al. 1999, 
Díaz y Cabido 2001, Lavorel y Garnier 2002). En el grupo de estudio de esta tesis (coleópteros de 
suelo) se han publicado trabajos donde se compara la diversidad funcional entre diferentes 
ambientes (Larsen et al. 2007, Barragán et al. 2011, Gerisch et al. 2012, Nichols et al. 2013, Campos 
y Hernández 2015, Kenyon et al. 2016, Gómez-Cifuentes et al. 2017); pero en la mayoría de los 
casos el número de rasgos utilizados ha sido bajo (menor a 10) y concentrados en los rasgos 
morfológicos y/o etológicos, dejando de lado otros rasgos que son de suma importancia para 
caracterizar a la diversidad funcional, como son los rasgos fisiológicos. En el caso de los coleópteros 
copro-necrófagos se ha visto que éstos son muy sensibles a los cambios en las condiciones 
ambientales (Sowig 1995, Duncan y Byrne 2000, Nichols et al. 2007, 2009, Gardner et al. 2008), por 
lo que se considera de gran relevancia incluir el conjunto de rasgos fisiológicos en los estudios de 
diversidad funcional. 
En el Bosque Atlántico del Alto Paraná, pocos estudios han asociado la diversidad funcional de 
coleópteros copro-necrófagos con el disturbio antrópico (Audino et al. 2014, Campos y Hernández 
2015, Gómez-Cifuentes et al. 2017). Debido a la gran diversidad de coleópteros copro-necrófagos 
en la región (más de 100 especies; Audino et al. 2014, Da Silva y Hernández 2015, Gómez-Cifuentes 
et al. 2017), el rol central que tienen en el funcionamiento de los ecosistemas (Hanski y Cambefort 
1991, Andresen y Feer 2005, Nichols et al. 2008, Verdú et al. 2017) y su sensibilidad al disturbio 
(Verdú et al. 2007b, Gardner et al. 2008, Tonelli et al. 2017), consideramos de suma relevancia 
profundizar en el estudio de cambios en la diversidad funcional. El objetivo de este capítulo es 
estudiar los cambios en diversidad funcional ante el disturbio del ambiente natural mediante una 
matriz de rasgos funcionales que incluye rasgos morfológicos, etológicos y fisiológicos. Cada uno de 
los rasgos utilizados se encuentra asociado directa o indirectamente a funciones ecosistémicas de 
los coleópteros copro-necrófagos.  
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La hipótesis general que se pone a prueba en este capítulo es que la diversidad funcional 
cambia con la intensidad (definida como el cambio en condiciones bióticas y abióticas en relación al 
ambiente natural) del disturbio antrópico. Para poner a prueba esta hipótesis se medirá y 
comparará la diversidad funcional entre el ambiente natural y cuatro ambientes que representan 
diferente nivel de disturbio, esperando que aquellos ambientes con mayor grado de disturbio 
presenten menor diversidad funcional. Adicionalmente se comparará la diversidad funcional pero 
teniendo en cuenta los grupos de rasgos por separado (morfológicos, fisiológicos y etológicos), para 
explorar si la misma cambia (o no) de manera acoplada entre sí y con el patrón general.  
 
V.2 METODOLOGÍA 
 
Diseño de muestreo para caracterizar la riqueza de especies 
 
• DISEÑO DE MUESTREO 
En los sitios de muestreo antes descritos (bosque nativo, plantación madura de pinos, 
parquizado, silvopastoril y potrero para ganadería) se realizó un muestreo a campo para 
caracterizar la diversidad taxonómica de especies y posteriormente, estimar y comparar la 
diversidad funcional. El muestreo consistió en una grilla de 150 m x 150 m en cada uno de los sitios 
de muestreo (réplica) (25 réplicas en total, cinco en el bosque nativo y cinco en cada uno de los 
usos de la tierra) (FIGURA 21). Cada grilla estuvo formada por 16 trampas de captura muerta, 
separadas por 50 m para minimizar la interferencia (16 trampas x 25 sitios = 400 trampas) (Larsen y 
Forsyth 2005, Tshikae et al. 2013). De las 16 trampas ocho fueron cebadas con heces de humano y 
ocho con carroña de vertebrado; estos cebos seleccionados son los más utilizados para capturar 
especies de coleópteros necrófagas y coprófagas (Halffter y Mattherws 1966, Spector 2006). El 
muestreo fue realizado en cuatro períodos, cada uno de 72 h, en los cuáles se colectó el material y 
se renovó el cebo. Todas las muestras fueron preservadas en alcohol al 70% hasta su posterior 
procesamiento. Los individuos colectados fueron depositados en la Colección Scarabaeidae del 
Instituto de Biología Subtropical- Iguazú (IBSI Sca), Misiones, Argentina.  
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FIGURA 21. Diseño de muestreo para caracterizar la diversidad taxonómica en el Bosque Atlántico del Alto Paraná. El 
diseño consistió en una grilla de 150 m x 150 m en la cual se colocaron 16 trampas de caída para captura muerta 
separas entre sí por 50 m. Las trampas fueron cebadas con dos tipos de cebos principales que los coleópteros copro-
necrófagos consumen y están representadas en esta figura por el color de los círculos: círculo negro = carroña y 
círculo blanco = heces humanas.  
• CRITERIO DE SELECCIÓN DE ESPECIES  
La selección de especies utilizadas para estimar la diversidad funcional se hizo en base al 
muestreo de diversidad taxonómica descripto anteriormente. A partir de este muestreo se 
seleccionaron aquellas especies que presentaron una abundancia ≥ 0.1% por ambiente. Sumado a 
esto, fueron consideradas otras especies que no cayeron en este muestreo de diversidad 
taxonómica pero sí en el muestreo de nicho trófico descripto en el Capítulo III. Esta selección, 
basada principalmente en abundancia, era necesaria para garantizar un tamaño de muestra por 
especie lo suficientemente alto para poder determinar todos los rasgos funcionales seleccionados. 
 
Cálculo de la diversidad funcional y análisis de datos 
 
• CARACTERIZACIÓN DE RASGOS FUNCIONALES  
Cada una de las especies seleccionadas fue caracterizada por 40 rasgos funcionales, entre los 
que se consideraron: 20 rasgos morfológicos asociados al cuerpo, 10 rasgos morfológicos asociados 
a las piezas bucales, un rasgo asociado a la alimentación, un rasgo asociado a la nidificación, un 
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rasgo asociado a la actividad y siete rasgos asociados al límite térmico, endotermia y 
termorregulación. Esta selección de rasgos se hizo a partir de una matriz creada por el Dr. José R. 
Verdú para el grupo de estudio y todos los rasgos evaluados están asociados (directa o 
indirectamente) con el enterramiento de materia orgánica (función ecosistémica). La medición de 
cada uno de los rasgos funcionales, acompañada por su potencial significancia biológica, se detalla 
en la sección de material suplementario METODOLOGÍA MSM V-1. Para el caso de los rasgos 
morfológicos asociados al cuerpo (20) se midieron 10 individuos en todos los casos. Para evitar 
sesgos asociados al dimorfismo sexual que presentan algunas de las especies, en todos los casos se 
utilizaron sólo hembras para las medidas; y, a pesar de ser simétricos, siempre las medidas fueron 
tomadas del mismo lado. Para el caso de los rasgos morfológicos asociados al aparato bucal (10) se 
midieron cinco individuos en todos los casos y se trabajó siempre con la misma mandíbula para 
homogeneizar (mandíbula con muela convexa). Para la medición de longitudes y áreas sobre las 
imágenes se empleó el programa libre Imagej que permite medir directamente cualquier distancia 
entre dos puntos o estimar áreas a través de polígonos trazados por el investigador (Tonelli 2017). 
Finalmente, para el caso de las medidas fisiológicas se utilizaron diferentes números de individuos 
por especie, pero intentando mantener un mínimo de seis individuos por especie.  
• CRITERIO DE SELECCIÓN DE RASGOS 
De todos los rasgos medidos, 40 en total, se seleccionaron sólo aquellos que no correlacionaban 
más de 0.7 con la biomasa para reducir los efectos de alometría (Naeem y Wright 2003). En algunos 
casos, y teniendo en cuenta su importancia ecológica, se consideraron rasgos que presentaron una 
correlación alta con la biomasa; en este caso para reducir el efecto de alometría se utilizaron los 
residuos de la relación entre el rasgo y la biomasa. El cálculo de los residuos se realizó a través de la 
ecuación de alometría 𝑦 = 𝑏𝑥𝑎, donde 𝑦 es el rasgo morfométrico (variable dependiente), 𝑥 es la 
biomasa (variables independiente) y 𝑎 y 𝑏 los coeficientes alométricos (Smith 1980, LaBarbera 
1989, Futuyma 1998). Para esto último se utilizó el paquete ´vegan´ de R (Oksanen 2018). 
• ANÁLISIS DE DATOS 
Para estimar la diversidad funcional de cada uno de los ambientes (bosque nativo, plantación 
madura de pino, parquizado, silvopastoril y potrero para ganadería) se utilizaron seis índices 
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funcionales multirasgos, que miden diferentes aspectos de la comunidad de coleópteros copro-
necrófagos: FDc (riqueza funcional teniendo en cuenta todas las especies de la comunidad), wFDc 
(riqueza funcional teniendo en cuenta todas las especies de la comunidad y ponderado por la 
abundancia), FEve (equidad funcional), FDis (dispersión funcional), FDiv (divergencia funcional), 
FSpe (especiación funcional). FDc es un estimador de la riqueza funcional basado en una matriz de 
distancias calculada con un valor para cada rasgo y especie de la comunidad, sin considerar la 
abundancia de las mismas (Petchey y Gaston 2006); wFDc es análogo al anterior pero se calcula 
como la longitud total de las ramas del dendrograma resultante usando todas las especies de la 
comunidad e incluyendo sus abundancias (Pla et al. 2008); FEve mide la regularidad con que las 
especies se distribuyen en el espacio de los rasgos, considerando su abundancia (Villéger et al. 
2008); FDis es la distancia promedio de cada especie al centroide de la comunidad en el espacio de 
los rasgos, teniendo en cuenta la abundancia para el cálculo del centroide (centroide ponderado) 
(Laliberté y Legendre 2010); FDiv cuantifica la dispersión de los valores de los rasgos en el espacio 
multivariado, teniendo en cuenta la abundancia (Villéger et al. 2008); y FSpe muestra como 
especies generalistas o especialistas tienden a incrementar sus abundancias (Villéger et al. 2010). 
Todos estos índices están basados en el concepto de nicho funcional, que es análogo al concepto de 
nicho ecológico (Rosenfeld 2002, Villéger et al. 2008), los dos primeros son índices 
unidimensionales y los otros cuatro multidimensionales. Dado que se ha visto que los índices 
multirasgos que no tienen en cuenta la abundancia de las especies no son tan buenos predictores 
de respuesta funcional como los que sí la tienen en cuenta (Gagic et al. 2015), se decidió utilizar 
wFDc teniendo en cuenta la abundancia para luego comparar la respuesta con FDc. Adicionalmente 
se estimó la riqueza (S) a partir del total de especies que cayeron en cada una de las réplicas de los 
diferentes ambientes, para luego poder comparar con los resultados obtenidos de riqueza funcional 
sin abundancias (FDc) y evaluar si ambas medidas están correlacionadas, utilizando el coeficiente 
de correlación de Spearman.  
La estimación de los índices, para cada ambiente, fue realizada a través del software libre 
FDiversity (Casanoves et al. 2010) teniendo en cuenta todos los rasgos juntos (morfológicos, 
etológicos y fisiológicos) y utilizando la distancia de Gower (Gower 1971) dado que se consideraban 
tanto rasgos continuos como categóricos. Los resultados de los índices unidimensionales (FDc y 
wFDc) fueron comparados estadísticamente entre ambientes (utilizando los valores de las réplicas 
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de cada ambiente) por medio de análisis de varianza (ANOVA) (previamente comprobada su 
normalidad) y análisis a posteriori de Fisher´s LSD. Por otro lado, los resultados de los índices 
multidimensionales (FEve, FDis, FDiv y FSpe) no fueron estadísticamente comparados entre 
ambientes por separado sino que fueron incluidos todos juntos en un análisis multivariado 
(MANOVA) que tiene mayor capacidad de discriminar al incluir varias variables. Este último análisis 
también incluyó un análisis a posterior (Prueba de Holling) para comparar entre ambientes. 
Finalmente para comparar la riqueza entre ambientes fue utilizado un Modelo Lineal General. Estos 
últimos análisis fueron realizados con el software libre INFOSTAT (Di Rienzo et al. 2016). 
Por último se compararon los índices unidimensionales (FDc y wFDc) teniendo en cuenta cada 
grupo de rasgos por separado: rasgos morfológicos, etológicos y fisiológicos, para ver la respuesta 
de cada grupo y compararlo con el patrón general. En todos los casos se seleccionaron las 
distancias correspondientes a cada conjunto de datos utilizando distancias de Gower (Gower 1971), 
cuando se consideraban tanto rasgos continuos como categóricos (conjunto de rasgos morfológicos 
y etológicos), y Euclideana cuando sólo se consideraban rasgos continuos (conjunto de rasgos 
fisiológicos). 
 
V.3 RESULTADOS 
 
Diversidad taxonómica, selección de especies y de rasgos funcionales  
 
Se colectaron 14.712 individuos correspondientes a 47 especies, 27 de las cuáles fueron 
capturadas en bosque nativo, 24 en plantación madura de pinos, 31 en parquizado, 24 en 
silvopastoril y 19 en potrero para ganadería (TABLA MST V-1). De acuerdo a los criterios 
establecidos, se seleccionaron 21 especies (resaltadas con negrita en TABLA MST V-1) y se le 
sumaron tres especies más que consideramos importantes del muestreo de nicho trófico: Canthon 
smaragdulus Fabricius, Deltochilum morbillosum Burmeister y Scybalocanthon nigriceps Martínez. 
En total, 24 especies fueron utilizadas para estimar la diversidad funcional a través de los rasgos 
funcionales.  
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De acuerdo a la selección de rasgos funcionales (correlación con la biomasa < 0.7), de los 40 
rasgos medidos se seleccionaron 19 rasgos por el criterio de correlación y 3 por el criterio de ser 
biológicamente relevantes. Entonces, en total 22 rasgos fueron considerados para los análisis: 12 
morfológicos, tres etológicos y siete fisiológicos (TABLA MST V-2).  
 
Comparación de la diversidad funcional  
 
• CONSIDERANDO TODOS LOS RASGOS 
Al comparar los índices de diversidad funcional unidimensionales y la riqueza de especies entre 
ambientes, y teniendo en cuenta todos los rasgos (morfológicos, etológicos y fisiológicos), se 
obtuvo que existe diferencia significativa entre ambientes tanto en diversidad funcional (FDc: F = 
6.47, p = 0.0017; wFDc: F = 5.56, p = 0.0035) como en riqueza de especies (S: F = 4.77, p = 0.0072). 
En ambos casos, el bosque nativo y los ambientes con cobertura de dosel presentaron valores 
mayores en relación al potrero (FIGURA 22). Si bien se esperaba un gradiente de disminución, se 
observó una respuesta dicotómica donde los ambientes con cobertura de dosel tuvieron similar 
diversidad funcional y de especies y los potreros menor. 
Los resultados del análisis multivariado muestran que hay diferencias significativas entre 
ambientes (F = 10.84, p < 0.0001), y los ambientes se dividen en tres grupos: a) ambientes con 
cobertura de dosel y sin ganado (bosque nativo- plantación madura de pino), b) ambientes con 
cobertura de dosel y con ganado (parquizado-silvopastoril) y c) ambiente sin cobertura de dosel y 
con ganado (potrero para ganadería) (TABLA 4). De acuerdo a los valores promedios de las variables 
consideradas (FEve, FDis, Fdiv y FSpe), que indican el efecto que tiene cada una de ellas sobre la 
separación de los grupos, el grupo de ambientes con cobertura de dosel y sin ganado (bosque 
nativo y plantación madura de pino) se separa del grupo de ambientes con cobertura de dosel y 
ganado (parquizado y silvopastoril) por tener un mayor efecto de la FDis (las especies presentan 
diferente abundancia relativa y el centroide, valor de abundancia ponderado entre todas las 
especies, se desplaza hacia las especies más abundantes en el espacio de los rasgos) y el grupo que 
incluye al ambiente sin cobertura de dosel y sin ganado (potrero para ganadería) se separa del resto 
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de grupos por tener un mayor efecto de la FDiv y FSpe (mayor dispersión de sus rasgos de acuerdo 
a su abundancia y mayor abundancia de especies especialistas sobre las generalistas).  
 
FIGURA 22. Comparación de diversidad funcional y riqueza de especies entre el bosque nativo (BN) y diferentes usos de la 
tierra: plantación madura de pino (PP), parquizado (PZ), silvopastoril (SP) y potrero para ganadería (PG). Las barras 
grises claras representan al índice de diversidad funcional no ponderado FDc (community-based functional diversity), las 
barras grises oscuras al índice de diversidad funcional ponderado por la abundancia wFDc (weighted community-based 
functional diversity) y las azules a la riqueza de especies. Sobre las barras, medias con una letra común no son 
significativamente diferentes (p > 0.05) (Prueba de Fisher´s LSD).  
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TABLA 4. Resultados del análisis multivariado teniendo en cuenta los resultados de los índices multidimensionales (FEve 
equidad funcional, FDis dispersión funcional, FDiv divergencia funcional y FSpe especiación funcional) para comparar 
entre el bosque nativo y diferentes usos de la tierra en el Bosque Atlántico del Alto Paraná, Argentina. Medias con una 
letra común no son significativamente diferentes (p > 0.05) (Prueba de Hotelling, MANOVA). En la tabla se presentan los 
valores medios de cada variable para cada ambiente y luego, resaltado en negrita, el valor promedio (indicado en todos 
los casos como “prom”) para cada una de las variables teniendo en cuenta los grupos de ambientes que resultan del 
análisis multivariado (resaltado en negrita). 
 BOSQUE NATIVO PLANTACIÓN DE 
PINO 
PARQUIZADO SILVOPASTORIL POTRERO PARA 
GANADERÍA 
FEve 0.55 0.40 0.47 0.51 0.56 
FEve prom 0.47 0.49 0.56 
FDis 3.60 3.09 2.62 3.16 3.12 
FDis prom 3.34 2.89 3.12 
FDiv 0.74 0.66 0.69 0.76 0.87 
FDiv prom 0.70 0.72 0.87 
FSpe 4 3.70 3.58 3.79 5.30 
FSpe prom 3.85 3.68 5.30 
Multivariado a a b b c 
 
 
• CONSIDERANDO SOLO RASGOS MORFOLÓGICOS  
Se obtuvieron diferencias entre ambientes, tanto en diversidad funcional sin tener en cuenta 
abundancias (FDc: F = 9.13, p = 0.0020) como teniendo en cuenta abundancias (wFDc: F = 6.45, p = 
0.0017) (FIGURA 23A). De acuerdo a estos resultados, al considerar la diversidad funcional sin 
abundancias se observa que todos los ambientes con cobertura de dosel (bosque nativo, plantación 
de pino, parquizado y silvopastoril) presentan valores similares y mayores que el potrero para 
ganadería; mientras que al considerar la diversidad funcional con abundancias se observa que el 
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bosque presenta el mayor valor, el potrero para ganadería el menor y el resto de ambientes valores 
intermedios.  
• CONSIDERANDO SÓLO RASGOS ETOLÓGICOS 
Se obtuvieron diferencias entre ambientes, tanto en diversidad funcional sin tener en cuenta 
abundancias (FDc: F = 12.43, p < 0.0001) como teniendo en cuenta abundancias (wFDc: F = 13.08, p 
< 0.0001) (FIGURA 23B). De acuerdo a estos resultados, al considerar la diversidad funcional sin 
abundancias se observa que todos los ambientes con cobertura de dosel (bosque nativo, plantación 
de pino, parquizado y silvopastoril) presentan valores similares y mayores que el potrero para 
ganadería; mientras que al considerar la diversidad funcional con abundancias se observa que el 
bosque presenta el mayor valor, el potrero para ganadería el menor y el resto de ambientes valores 
intermedios.  
• CONSIDERANDO SÓLO RASGOS FISIOLÓGICOS 
Se obtuvieron diferencias entre ambientes, tanto en diversidad funcional sin tener en cuenta 
abundancias (FDc: F = 3.47, p = 0.0261) como teniendo en cuenta abundancias (wFDc: F = 4.72, p = 
0.0076) (FIGURA 23C). En ambos casos, todos los ambientes con cobertura de dosel presentaron 
valores similares y mayores que el potrero para ganadería, que presentó el valor más bajo.  
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FIGURA 23. Comparación de diversidad funcional entre el bosque nativo (BN) y diferentes usos de la tierra: plantación 
madura de pino (PP), parquizado (PZ), silvopastoril (SP) y potrero para ganadería (PG); teniendo en cuenta diferentes 
grupos de rasgos: A) rasgos morfológicos, B) etológicos y C) fisiológicos. Las barras grises claras representan el índice de 
diversidad funcional FDc que no considera las abundancias (community-based functional diversity) y las grises oscuras al 
índice wFDc que tiene en cuenta las abundancias (weighted community-based functional diversity). Medias con una 
letra común no son significativamente diferentes (p > 0.05) (Prueba de Fisher´s LSD). 
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V.4 DISCUSIÓN Y CONCLUSIÓN  
 
De acuerdo a la hipótesis planteada, que establece que a mayor disturbio del ambiente menor 
es la diversidad funcional, esperábamos que los ambientes más disturbados (definidos en cuanto a 
su pérdida de cobertura de dosel) fueran los que menor diversidad funcional presentaran. Los 
resultados obtenidos apoyan lo esperado, ya que el potrero para ganadería fue el ambiente que 
presentó la menor diversidad funcional. Estos resultados coinciden con lo obtenido en otros 
estudios realizados en el Bosque Atlántico (Audino et al. 2014, Campos y Hernández 2015, Gómez-
Cifuentes et al. 2017) y en otras regiones neotropicales (Andresen 2003, Larsen et al. 2007, 
Navarrete y Halffter 2008, Barragán et al. 2011) con coleópteros copro-necrófagos. La diferencia 
principal entre estos estudios y el realizado en esta tesis, es la cantidad y variedad de rasgos 
funcionales considerados para estimar la diversidad funcional. Estudios previos consideraron 
principalmente rasgos asociados al tamaño (biomasa) y al comportamiento (patrones de 
nidificación y actividad diaria); en esta tesis se han utilizado no solo la biomasa y rasgos etológicos, 
sino también otros rasgos morfológicos y fisiológicos. El uso de rasgos fisiológicos es de gran 
relevancia ya que nunca antes habían sido utilizados en estudios de diversidad funcional en 
coleópteros copro-necrófagos y dado que se conoce que el grupo de estudio es sensible a los 
cambios en las condiciones climáticas, su inclusión podría ayudar a comprender de manera más 
profunda los mecanismos de respuesta al disturbio de los coleópteros copro-necrófagos (Sowig 
1995, Duncan y Byrne 2000, Nichols et al. 2007, Gardner et al. 2008).  
 
Considerando todos los rasgos funcionales  
 
Los resultados de diversidad funcional, utilizando índices unidimensionales, coinciden con los 
resultados obtenidos de riqueza de especies (S); en donde los ambientes con cobertura de dosel 
tienden a mantener la riqueza de especies y la diversidad funcional con respecto al bosque nativo, 
mientras que ambientes sin cobertura de dosel (potrero para ganadería) tienden a reducirla. El 
hecho de que los cambios en riqueza de especies y diversidad funcional coincidan da una idea de 
que ambas están altamente correlacionadas y esto se asocia al valor elevado del coeficiente de 
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correlación obtenido entre riqueza y diversidad funcional sin considerar abundancia (R = 0.98). De 
acuerdo a estos resultados, encontrados previamente en otros trabajos (Micheli y Halpern 2005, 
Heino 2008, Bihn et al. 2010, Mayfield et al. 2010, Mouchet et al. 2010, Biswas y Mallik 2011, 
Lohbeck et al. 2012), se podría concluir que la riqueza de especies constituye un buen proxy para 
evaluar la diversidad funcional y, a su vez, que la diversidad funcional podría ser utilizada como una 
medida de diversidad para investigar el comportamiento de los ensambles bajo ciertas situaciones 
de disturbio (Larsen et al. 2005, Mayfield et al. 2010, Biswas y Mallik 2011, Cadotte et al. 2011). En 
el caso de usos de la tierra que mantienen la cobertura de dosel, así como también la riqueza de 
especies y diversidad funcional con respecto al bosque nativo, el resultado podría estar asociado a 
una mayor redundancia funcional y menor complementariedad funcional debido a que hay 
especies del bosque nativo que se pierden y otras que se ganan y la diversidad funcional se 
mantiene (Gagic et al. 2015). Dado que la redundancia funcional es esencial para mantener las 
funciones ecosistémicas en un ambiente (Naeem y Wright 2003, Cadotte et al. 2011, Tsianou y 
Kallimanis 2016), estos ambientes con cobertura de dosel podrían mantener su funcionalidad en 
relación al proceso de enterramiento de materia orgánica realizado por los coleópteros copro-
necrófagos. Por el otro lado, en el caso del ambiente sin cobertura de dosel, donde se observa una 
reducción tanto de la riqueza de especies como de la diversidad funcional con respecto al bosque 
nativo, el resultado podría estar asociado a una mayor complementariedad funcional y menor 
redundancia funcional (Tonelli 2017). Dado que en este caso la pérdida de especies conlleva a una 
pérdida de funciones en el ecosistema y que la pérdida de redundancia funcional es un indicador de 
pérdida de resiliencia en el sistema (Laliberté et al. 2010), estos ambientes podrían no mantener su 
sustentabilidad a mediano y largo plazo. Frente a este patrón, la cobertura de dosel juega un rol 
principal en los cambios de diversidad funcional de las especies de coleópteros copro-necrófagos y 
por lo tanto la conservación de la misma se considera de gran importancia para mantener la 
diversidad de estos coleópteros. 
Por otro lado el análisis multivariado divide a los ambientes en tres grupos y no en dos como el 
univariado (con FDc o wFDc): a) ambientes con cobertura de dosel sin ganado, b) ambientes con 
cobertura de dosel con ganado y c) ambiente sin cobertura de dosel con ganado. La principal 
diferencia con el análisis univariado es que en este caso los ambientes con cobertura de dosel se 
dividen entre los que tienen ganado y lo que no. Este patrón obtenido coincide, en parte, con los 
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resultados obtenidos teniendo en cuenta sólo el conjunto de rasgos morfológicos o sólo los 
etológicos. El efecto del ganado en este análisis podría estar asociado, por un lado, a los cambios en 
la estructura del suelo (compactación por pisoteo) y por otro al uso de antiparasitarios. Con 
respecto a los cambios en la estructura del suelo, las especies que no utilizan los potreros para 
ganadería son, en su mayoría, telecópridas; en general este grupo de especies prefiere suelos 
despejados, blandos y arenosos para llevar a cabo sus actividades (Nichols et al. 2013, De Farias y 
Hernández 2017). Dado que en los ambientes con cobertura de dosel y ganado estudiados la 
estructura del suelo cambia, ya sea porque está cubierto de acículas (silvopastoril) (Nichols et al. 
2013) o producto del pisoteo del ganado (silvopastoril y parquizado) (Kumbasli et al. 2010, Davis et 
al. 2004), éste grupo de especies se verían limitadas también. En el caso del efecto de los 
antiparasitarios, es conocido que los mismos afectan tanto la fisiología como el comportamiento de 
coleópteros copro-necrófagos (Verdú et al. 2018) provocando cambios en la actividad motora y 
sensorial (Verdú et al. 2015), alterando la fisiología reproductiva (Martínez et al. 2017) y 
produciendo la muerte tanto en fase larva como adulta (Wardhaugh y Rodriguez-Menendez 1988, 
Krüger y Scholtz 1997, Iwasa et al. 2007); por lo tanto las especies cuya principal fuente de recurso 
es el estiércol, y que poseen estructuras bucales adaptadas para alimentarse de ese recurso, se ven 
fuertemente afectadas por el efecto de los antiparasitarios. Teniendo en cuenta estos resultados y 
los discutidos anteriormente, se sugiere que si bien el principal factor que limita el uso de 
ambientes abiertos con ganado es la pérdida de cobertura de dosel (discutido arriba), la presencia 
de ganado también estaría jugando un rol importante en la pérdida de diversidad, ya sea por los 
cambios en la estructura del suelo como por el uso de antiparasitarios.  
  
Considerando rasgos funcionales individualmente 
 
De acuerdo a los resultados obtenidos para cada grupo de rasgos individuales se observó que la 
respuesta puede ser diferente dependiendo si se tiene en cuenta, o no, la abundancia de las 
especies. Si no se tiene en cuenta (FDc), el resultado de la comparación de la diversidad funcional 
es el mismo para los tres grupos de rasgos y similar al observado para el conjunto de todos los 
rasgos: todos los ambientes con cobertura de dosel (bosque nativo, plantación de pino, parquizado 
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y silvopastoril) presentan similar y mayor diversidad funcional que el ambientes sin cobertura de 
dosel (potrero para ganadería). Si en cambio, la abundancia es tenida en cuenta (wFDc), se observa 
que el conjunto de rasgos morfológicos y etológicos responden de manera similar, y diferente a los 
fisiológicos. Si bien en los tres casos (teniendo en cuenta cada uno de los grupos de rasgos por 
separado) el bosque nativo presenta los valores más altos de diversidad funcional y el potrero para 
ganadería el más bajo, los ambientes intermedios (plantación madura de pino, parquizado y 
silvopartoril) no presentan un patrón homogéneo; para el caso de rasgos morfológicos y etológicos 
presentan valores intermedios y para el caso de rasgos fisiológicos valores similares al bosque 
nativo. Por lo tanto, y de acuerdo al trabajo de Gagic et al. (2015), los índices que sólo se basan en 
presencia/ausencia de especies son muy pobres a la hora de predecir respuestas funcionales en 
organismos terrestres en relación a los índices que consideran la abundancia. En base a esto a 
continuación se discuten los resultados para cada grupo de rasgos teniendo en cuenta el índice que 
incluye abundancia.  
Para el conjunto de rasgos morfológicos y etológicos, el resultado (mayor diversidad funcional 
en el bosque nativo, menor en el potrero para ganadería e intermedio en el resto de ambientes) 
podría estar asociado principalmente a los diferentes patrones de nidificación (telecóprido, 
paracóprido o endocóprido). Se ha visto que en algunos ambientes disturbados, como la plantación 
madura de pinos o silvopastoril, los telecópridos (especies que ruedan la bola de alimento y 
nidifican superficialmente) se ven afectados ya que el sustrato (acículas de pino) dificulta mucho el 
traslado de la bola (Halffter y Edmonds 1982, Nichols et al. 2013). En otros ambientes, como los 
parquizados, el problema radica en que este ambiente no tiene la misma cobertura de dosel que el 
bosque. En algunos casos se observa que hay claros por donde ingresa la luz del sol directamente 
impactando en el suelo, lo que afecta tanto a los adultos (en el proceso de rodado de bolas) como 
al desarrollo de las larvas (las mismas dependen tanto de la temperatura como de la humedad del 
suelo para su desarrollo) (Halffter y Edmonds 1982, Sowig 1995, Lobo et al. 1998, Gardner et al. 
2008). Finalmente en ambientes abiertos como los potreros, no sólo este grupo (telecópridos) se ve 
afectado por los cambios en la condiciones de microclima (mayores temperaturas y menor 
humedad) sino también por la compactación del suelo (De Farias y Hernández 2017) producto de la 
presencia de ganado. Este último factor es limitante a la hora de cavar las cuevas para hacer los 
nidos (Nichols et al. 2013) y por lo tanto dificulta la nidificación de este grupo de especies 
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(telecópridas). En el potrero para ganadería también el grupo de endocópridos se ven afectados, 
dado que nidifican sobre la fuente de alimento y al estar el alimento expuesto a altas temperaturas 
y baja humedad, el recurso se seca mucho más rápido que en otros ambientes (Halffter y Edmonds 
1982). Todo esto podría explicar el patrón de respuesta obtenido para estos grupos de rasgos ya 
que de acuerdo al grado de disturbio ciertos grupos funcionales resisten mientras que otros no 
pueden hacerlo.  
Para el conjunto de rasgos fisiológicos, el resultado (todos los ambientes con cobertura de 
dosel con diversidad funcional similar y mayor al ambiente sin cobertura de dosel, potrero para 
ganadería) podría estar asociado a los cambios en las condiciones climáticas producto de la pérdida 
de cobertura de dosel (Nichols et al. 2007, Gardner et al. 2008, Louzada et al. 2010, Da Silva y 
Hernández 2014). Como los coleópteros copro-necrófagos son muy sensibles fisiológicamente a 
estos cambios (Sowig 1995, Duncan y Byrne 2000, Nichols et al. 2007, 2009, Gardner et al. 2008), 
sólo especies con ciertas características fisiológicas podrían hacer uso de ambientes sin cobertura 
de dosel. Tal y como se analizó en el Capítulo IV, la capacidad de endotermia, los mecanismos de 
termorregulación y los límites térmicos superiores de los ensambles presentes en el área de 
estudio, caracterizan dos patrones principales ecofisiológicos que claramente definen las especies 
que tienen preferencia por las áreas con cobertura arbórea y las que presentan la capacidad de 
colonizar los ambientes expuestos a mayor radiación solar como es el caso de los potreros para 
ganadería. En otras palabras, los patrones fisiológicos descritos anteriormente explican que 
encontremos dos nichos fisiológicos muy contrastantes en los que las especies estudiadas forman 
dos ensambles principales: el de ambientes forestales y el de potrero (para mayor detalle ver 
Capítulo IV).  
 
Conclusión 
 
Con respecto a los análisis de diversidad funcional, se concluye que es muy importante el uso 
de análisis multivariados para comparar entre ambientes ya que conllevan a una explicación más 
precisa de los patrones observados. En nuestro caso, la inclusión del análisis multivariado nos 
permitió observar diferencias entre ambientes con cobertura de dosel (con y sin ganado) que no se 
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observaban con los análisis univariados. Sumado a esto, se resalta la importancia no sólo de tener 
en cuenta el número de rasgos utilizados para estimar la diversidad funcional, sino la diversidad de 
grupos de rasgos considerados; en términos generales mientras más grupos de rasgos se 
consideren, mejor es la capacidad para detectar diferencias asociadas al disturbio antrópico 
(Petchey y Gaston 2006, Nichols et al. 2013, Orlandi Laureto et al. 2015). Además, en los casos 
donde se utilicen distintos grupos de rasgos, es importante no sólo evaluar cambios de diversidad 
funcional considerando todo el conjunto de rasgos juntos sino también considerar cada grupo por 
separado. Esto último se deduce a partir de los resultados obtenidos con el índice unidimensional 
ponderado (wFDc); si se observa el resultado obtenido teniendo en cuenta todos los rasgos juntos, 
se podría concluir que todos los ambientes con cobertura de dosel conservan la diversidad 
funcional del ambiente natural. Sin embargo, si se comparan los resultados por grupos de rasgos, se 
observa un patrón diferente para el conjunto de rasgos morfológicos y etológicos.  
En general, los resultados apoyan la idea de que es importante el estudio de la diversidad 
funcional, más allá de la diversidad de especies, ya que profundiza nuestra comprensión de los 
efectos del disturbio en los ecosistemas y, a largo plazo, en el bienestar de la sociedad humana 
(Biswas y Mallik 2011, Orlandi Laureto et al. 2015). Frente a la rápida pérdida de hábitats que se 
observa a nivel global, es esencial un enfoque basado en una comprensión profunda de los factores 
que determinan los cambios en diversidad funcional, para que los mismos permitan dar más 
sustento a las estrategias de conservación propuestas. De acuerdo a los resultados obtenidos, el 
principal factor que afecta la diversidad de coleópteros copro-necrófagos en el Bosque Atlántico del 
Alto Paraná de Argentina es la pérdida de cobertura de dosel, seguido por la presencia de ganado.  
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V.5 MATERIAL SUPLEMENTARIO 
 
Metodología 
 
• METODOLOGÍA MSM V-1. RASGOS FUNCIONALES: PROTOCOLOS DE MEDIDA Y SU ASOCIACIÓN CON LAS 
FUNCIONES ECOSISTÉMICAS 
A continuación se presenta en forma detallada el protocolo de medida para cada uno de los 
rasgos medidos para esta tesis junto con su asociación biológica y funcional. Todos los rasgos 
descriptos se encuentran asociados directa o indirectamente con el enterramiento de materia 
orgánica que favorece el ciclaje de nutrientes, dispersión secundaria de semillas, control de plagas y 
reducción de gases de efecto invernadero (Andresen 2003, Gardner et al. 2008, Shahabuddin et al. 
2008, Slade et al. 2016). 
ESTIMACIÓN DE BIOMASA 
1| PESO FRESCO 
La medida del peso fresco es uno de los rasgos funcionales más importantes a ser medidos 
debido a que está directamente correlacionada con la cantidad de recurso enterrado (Nervo et al. 
2014, Gregory et al. 2015), con la tasa metabólica (Davis et al. 1999), con los patrones de 
termorregulación (Verdú et al. 2006) y con la competencia (Horgan y Fuentes 2005). La relación de 
la biomasa con estos otros rasgos define el nicho funcional de las especies, con fuerte influencia 
sobre la diversidad funcional (Tonelli 2017). Para la medición del peso fresco se utilizaron individuos 
vivos colectados en el campo y se utilizó una balanza con 0.1 mg de precisión. Se pesaron 10 
individuos adultos por especies sin tener en cuenta el sexo; estos mismos individuos fueron luego 
utilizados para estimar la carga alar. De los 10 individuos se calculó un promedio que finalmente es 
el que se utilizó en la matriz de diversidad funcional.  
RASGOS MORFOLÓGICOS ASOCIADOS AL CUERPO  
Para la medición de los rasgos morfológicos asociados al cuerpo se tomaron tres fotos por cada 
individuo: una dorsal (FIGURA MSF V-1), una ventral (FIGURA MSF V-2) y una de perfil (FIGURA MSF V-
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3). Las imágenes fueron tomadas por medio de una lupa Leica, utilizando diferentes enfoques de 
acuerdo al tamaño del individuo. Parte de las imágenes fueron tomadas en el Laboratorio de 
Entomología – IADIZA- Mendoza y parte en el Instituto de Biología Subtropical – UNaM- CONICET.  
2-3| LONGITUD TOTAL - ANCHURA MÁXIMA 
La longitud y el ancho se relacionan con la biomasa de cada individuo, siendo medidas de 
tamaño complementarias. Permite estimar la cantidad de alimento que consume cada especie, 
indica la facilidad de penetración en el alimento y en el suelo al excavar, e indirectamente 
determina la cantidad de materia orgánica enterrada (Barragán et al. 2011). Además el tamaño está 
directamente asociado con la capacidad de las especies de dispersarse; especies más grandes 
recorren distancias mayores (Nichols et al. 2013) y esto podría estar asociado a la respuesta de las 
especies ante el disturbio del ambiente y por lo tanto a la diversidad (de especies y funcional) de un 
ambiente determinado. La longitud total fue calculada con una medida lineal desde los dientes del 
clípeo hasta el final del abdomen, utilizando una imagen con vista dorsal (FIGURA MSF V-1A). El 
ancho máximo se estimó midiendo el ancho del pronoto y de los élitros, y de acuerdo a la especie 
se seleccionó el mayor valor de estas dos medidas y ese fue el valor utilizado en la matriz (FIGURA 
MSF V-1B).  
4-5| ALTURA - ESFERICIDAD 
Es una medida convencional que expresa el grado de aproximación a una esfera, lo que permite 
evaluar su aerodinamismo cuando vuela y la resistencia a la penetración en el alimento y/o 
sustrato. A mayor esfericidad, mayor es el rozamiento en el alimento y/o sustrato (Sneed y Folk 
1958). La forma del cuerpo es un rasgo importante en determinar el nicho funcional de coleópteros 
copro-necrófagos por medio del particionamiento de los recursos (Hernández et al. 2011). La altura 
se estimó a través de una medida lineal desde la base del tórax hasta el punto superior por encima 
de los élitros a través de una imagen de perfil (FIGURA MSF V-3). La esfericidad fue estimada 
mediante la fórmula de Sneed y Flok:  
ɵ =  √(𝑏 𝑎⁄ ) · (𝑐 𝑏)⁄ 2
3
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donde a = longitud máxima, b = ancho máximo, c = altura de perfil. Los cocientes de estos tres 
parámetros conforman en sí mismos dos índices, el de achatamiento o aplastamiento (c/b) y de 
elongación (b/a) relacionándose ambos con la fórmula presentada. 
6-7-8| LONGITUD DEL ÉLITRO- ANCHO MÁXIMO DEL ÉLITRO JUNTO AL TÓRAX- DISTANCIA DESDE LA PARTE 
ANTERIOR DEL ÉLITRO A LA ANCHURA MÁXIMA 
Estos rasgos están asociados a la forma de los élitros, la cual se encuentra vinculada con la 
capacidad de volar y el tipo de vuelo del insecto (con los élitros parcial o totalmente abiertos) 
(Verdú y Lobo 2008). Da una idea de la forma de la parte posterior del cuerpo, de la resistencia que 
ofrece al volar y los ambientes donde una especie puede estar o no, contribuyendo de una manera 
indirecta a las funciones ecosistémicas en un determinado ambiente (Inward et al. 2011). Estos 
rasgos fueron estimados a través de medidas lineales realizadas sobre una imagen dorsal. La 
longitud del élitro fue medida desde la unión de los élitros con el pronoto hasta el final del 
abdomen, el ancho máximo del élitro junto al tórax hace referencia al espacio donde se unen los 
élitros con el pronoto y la distancia desde la parte anterior el élitro (unión de los élitros al pronoto) 
a la anchura máxima fue medida desde la unión de los élitros al pronoto hasta la anchura máxima 
(FIGURA MSF V-1C-D-E).  
9-10-11| ÁREA DE LA CABEZA – ÁREA DEL CUERPO - ÁREA DE LA CABEZA/ÁREA DEL CUERPO  
Tanto el área de la cabeza como del cuerpo son medidas complementarias al tamaño del 
individuo y son útiles para estimar la cantidad de alimento que consume cada especie, indican la 
facilidad de penetración en el alimento y en el suelo al excavar, e indirectamente determina la 
cantidad de materia orgánica enterrada (Barragán et al. 2011). Las medidas del área se realizaron a 
partir de una foto dorsal, realizando polígonos sobre las áreas que se deseaban medir y la medida 
fue extraída en mm2 (FIGURA MSF V-1F-G). 
12-13-14-15| ÁREA DEL FÉMUR ANTERIOR -ÁREA TIBIA ANTERIOR - LONGITUD DE LA TIBIA ANTERIOR - ANCHURA 
DEL DIENTE MAYOR DE LA TIBIA ANTERIOR 
Todas estas medidas están directamente asociadas al enterramiento de materia orgánica y por 
lo tanto a la dispersión secundaria de semillas y al enterramiento de semillas (Griffiths et al. 2015). 
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También, todas las extremidades anteriores son utilizadas para extraer el alimento de la fuente de 
recurso (Halffter y Edmonds 1982) y participan en el armado de la cueva donde luego será 
almacenado el recurso (Evans y Forsythe 1984) y donde nidifican. Durante estos procesos ayudan 
en la disgregación del recurso controlando de este modo las plagas y reduciendo el gas de efecto 
invernadero. La longitud de la tibia anterior y anchura del diente mayor de la tibia anterior fueron 
estimadas a través de medidas lineales (mm) mientras que el resto de medidas por medio de 
medias de áreas (mm2) (FIGURA MSF V-2A-B-C-D). En todos los casos fueron utilizadas imágenes 
ventrales.  
16| LONGITUD DE LA TIBIA POSTERIOR 
En el grupo de coleópteros copro-necrófagos que ruedan bolas (telecópridos o rodadores) las 
tibias posteriores son utilizadas tanto para darle forma a las bolas de alimento, como para 
desplazarlas (Inward et al. 2011). Se encuentra fuertemente asociado con la dispersión secundaria 
de semillas. Fue estimado a través de una medida lineal desde la articulación del fémur-tibia a la 
parte distal de la tibia a partir de una imagen ventral (FIGURA MSF V-2E). 
17-18| LONGITUD DE LA PLACA MESOMETAESTERNAL – ÁREA DE LA PLACA MESOMETAESTERNAL 
Estos dos rasgos están asociados indirectamente a la capacidad de vuelo de las especies dado 
que en esta placa es donde se insertan los músculos del vuelo (Tonelli 2017). Dada su asociación 
con la capacidad de vuelo, y por lo tanto con la dispersión de las especies, podrían tener una 
relación con los ambientes donde una especie puede estar o no, contribuyendo de una manera 
indirecta a las funciones ecosistémicas. Para el caso de la longitud se utilizó una medida lineal (mm) 
y para el área una medida de área (mm2). Para calcular el área se delimitó la placa lateralmente por 
dos líneas imaginarias que unen las coxas de las patas posteriores con las del medio. Para estas 
medidas se utilizó una imagen dorsal (FIGURA MSF V-2F-G). 
19| LONGITUD MÁXIMA DEL ABDOMEN 
Este rasgo es una medida indirecta de la longitud del sistema digestivo que, a su vez, puede 
estar asociado al nicho trófico de cada especie y su capacidad digestiva (Holter y Scholtz 2013). De 
acuerdo a la amplitud del nicho trófico de una especie, la misma podría o no hacer uso de otros 
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ambientes (Nichols et al. 2007, Hernández et al. 2014) y por lo tanto cumplir sus funciones 
ecosistémicas en uno o varios ambientes. Es estimado a partir de una medida lineal sobre una 
imagen ventral (FIGURA MSF V-2H). 
20| CARGA ALAR 
Este rasgo se encuentra directamente asociado a la capacidad de dispersión de cada especie, 
determinando el tipo de vuelo de cada especie: vuelo crucero vs perchado (Howden y Nealis 1975, 
Peck y Forsyth 1982, Larsen et al. 2007, Da Silva y Hernández 2015). También se encuentra asociado 
con la capacidad de colonización de diferentes ambientes (Nichols et al. 2013, Barnes et al. 2014) y 
con la capacidad de termorregulación (Merrick y Smith 2004). En términos generales, a mayor 
tamaño corporal, mayor es la carga alar (existen excepciones). Así, especies con mayor carga alar 
usan el vuelo de tipo crucero con el cual pueden realizar amplios movimientos, mientras que 
especies pequeñas utilizan el vuelo tipo perchado y tienen a realizar movimiento acotados. Se 
calcula como el cociente entre el peso fresco y el área total del ala (mg/mm2). En la FIGURA MSF V-4 
se muestra como fueron procesadas las alas para su posterior medida.  
RASGOS MORFOLÓGICOS ASOCIADOS AL APARATO BUCAL 
Para las medidas asociadas al aparato bucal se realizaron disecciones del mismo. En posición 
ventral, se separó la cabeza del resto del cuerpo y, tras extraer las maxilas con la ayuda de pinzas de 
disección, se procedió a extraer la hipofaringe. En segundo lugar se extrajeron las mandíbulas y 
para ello fue necesario presionar entre los ojos mientras se sujetaba la cabeza con otra pinza. De 
este modo se obtuvieron las dos mandíbulas, sin embargo solo se consideró la derecha que posee 
la muela convexa. Finalmente, y con mucha precaución debido a su fragilidad, se extrajo la 
epifaringe. Dada la complejidad para trabajar con elementos tan pequeños y sensibles, para tomar 
las imágenes con la lupa se colocó a las piezas bucales sobre plastilina blanca; por un lado para 
poder manipular la posición de las mismas con mayor facilidad y por otro el color blanco para 
generar contraste. 
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21-22-23| ÁREA CONJUNTIVA - ÁREA TOTAL MANDIBULAR - ÁREA CONJUNTIVA/ÁREA TOTAL MANDIBULAR 
El área conjuntiva de la mandíbula ha sido considerada como un canal de saliva y el área 
flexible de la mandíbula (Madle 1934, Miller 1961). A pesar que la significancia biológica del área 
conjuntiva está siendo discutida y necesita más estudio (Holter 2004), la presencia del área 
conjuntiva en la mandíbula de los coleópteros copro-necrófagos y su ausencia en otros grupos de 
coleópteros, hacen que este rasgo sea relevante en el grupo de estudio (Tonelli 2017). Su medición 
es a través de medidas de áreas (mm2) y del área conjuntiva respecto al área total de la mandíbula 
(mm2) (FIGURA MSF V-5A-B). 
24-25–26–27-28| ÁREA MOLAR FILTRADORA – ÁREA MOLAR TRITURADORA – ÁREA MOLAR TOTAL - % ÁREA 
MOLAR FILTRADORA - % ÁREA MOLAR TRITURADORA 
Estos rasgos fueron seleccionados en base a lo que Verdú y Galante observaron en el 2004: un 
fuerte desarrollo del área trituradora en las mandíbulas de coleópteros copro-necrófagos que se 
alimentan de recursos secos y duros. A pesar de esta observación, en coleópteros copro-necrófagos 
que no consumen alimentos duros (como los de esta tesis), se esperaría que la proporción de área 
filtradora sea mayor que la trituradora. Dado que la proporción de cada área 
(masticadora/filtradora) dependerá del tipo de alimento que consuman, es que es un rasgo 
importante para ser considerado. En este trabajo se diferenció el área molar en filtradora y 
trituradora basándonos en el grado de esclerotización y de acuerdo a la disposición de los canales 
que se hacen presentes en la muela convexa. La medición de ambos rasgos fue realizada a través de 
medidas de áreas (mm2) (FIGURA MSF V-5C-D).  
29| HIPOFARINGE 
Se clasificó a la hipofaringe como filtradora o masticadora de acuerdo a la estructura y 
esclerotización de la glosa y paraglosa (Tonelli 2017) (FIGURA MSF V-5E). El tipo de hipofaringe está 
asociado directamente con los recursos que consume una especie (filtradora: recursos más 
blandos, masticadora: recursos más duros) (Verdú y Galante 2004) y por lo tanto con su nicho 
trófico. Para la matriz de rasgos funcionales consideramos como (1) “hipofaringe filtradora” y (2) 
“hipofaringe masticadora”. 
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30| DESARROLLO DEL ZIGUM 
 El zigum es la parte central apical de la epifaringe y está formado por setas las cuáles han 
sido categorizadas dependiendo de su adaptación hacia el consumo de recursos más duros: poco 
desarrollado, desarrollado, epizigum (fuertes prolongaciones de la espátula) (Verdú y Galante 2004) 
(FIGURA MSF V-5F). El tipo de zigum se encuentra directamente asociado con los recursos que una 
especie consume y por lo tanto con su nicho trófico. Para la matriz de rasgos funcionales 
consideramos como (1) “poco desarrollado”, (2) “desarrollado” y (3) “epizigum”.  
RASGOS ETOLÓGICOS  
31| DIVERSIDAD TRÓFICA 
La diversidad trófica permite estimar la cantidad y diversidad de recursos que una especie 
consume, permitiendo estimar la estenofagia del grupo y su respuesta frente a la disponibilidad de 
recursos (Doube 1990, Bustos-Gómez y Lopera 2003). Debido a la diversidad de recursos que 
consumen las especies de coleópteros copro-necrófagos y la capacidad de explotar varios recursos 
a la vez (Hanski y Cambeford 1991, Da Silva et al. 2012), se utilizó un índice que tiene en cuenta 
tanto el número de recursos que cada especie explota como la divergencia cualitativa entre los 
recursos. Para calcular este índice se creó una matriz de clasificación jerárquica utilizando 
solamente los recursos que se conoce que los coleópteros copro-necrófagos usan en el Bosque 
Atlántico del Alto Paraná y teniendo en cuenta la naturaleza y el estado de cada recurso (TABLA MST 
V-3). Para la comparación se utilizaron solamente las especies que fueron seleccionadas para 
estimar diversidad funcional. A partir de las especies seleccionadas se creó otra matriz donde se 
determinó qué recursos usaba cada una de las especies (24 especies en total) basándonos en el 
muestreo de diversidad trófica explicado en el Capítulo III y observaciones personales en el caso de 
las especies que no cayeron en ese muestreo pero que son consideradas en este análisis. En caso 
de que el recurso fuera utilizado por una especie se colocó un 1 y en caso de que no lo utilizara un 
0.  
Una vez listas las dos matrices mencionadas anteriormente procedimos a calcular la diversidad 
trófica de cada especie a través de un índice de diversidad taxonómica: “distinción taxonómica 
promedio (∆+)” (Clarke y Warwick 1998a, 1998b, 2001, Warwick y Clarke 1995, 1998). Esta medida 
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toma en cuenta el nivel trófico al cuál se relacionan dos especies y se puede considerar como la 
distancia promedio entre dos recursos escogidos al azar en la muestra. Entonces, cada especie fue 
caracterizada por una medida que toma en cuenta tanto la calidad del recurso explotado, como su 
divergencia dentro de la clasificación jerárquica creada.  
32| PATRONES DE NIDIFICACIÓN 
Los coleópteros copro-necrófagos difieren entre sí en la forma de nidificar (en el interior, por 
debajo en el suelo o lejos de la fuente de recurso), donde dejan los huevos y donde almacenan el 
recurso. En términos generales se agrupan de acuerdo a su comportamiento de nidificación en: 
paracópridos, endocópridos y telecópridos (Hanski y Cambefort 1991, Rössner 2012). La descripción 
detallada de esta clasificación fue dada en el Capítulo II. Este rasgo es considerado tanto un rasgo 
de respuesta como de efecto frente a la remoción y enterramiento de materia orgánica (Piccini et 
al. 2018) y ya ha sido utilizado en otros trabajos que evalúan cambios de diversidad frente al 
disturbio antrópico (Barragán et al. 2011, Campos y Hernández 2015, Gómez-Cifuentes et al. 2017). 
En la matriz de rasgos funcionales, se consideró cada especie como (1) “telecóprida”, (2) 
“paracóprida” y (3) “endocóprida”.  
33| ACTIVIDAD DIARIA 
Existen importantes variaciones en la actividad de los coleópteros copro-necrófagos, tanto a 
pequeña (actividad diaria) como a gran escala temporal (actividad anual). Los momentos de mayor 
actividad son determinantes para evaluar durante cuánto tiempo cada especie se mantiene activa y 
de este modo determinar si hay complementariedad temporal de la actividad entre especies y en 
qué grado se produce la misma (Martín-Piera y Lobo 1996). Este rasgo ya ha sido utilizado para 
estimar cambios de diversidad funcional (Barragán et al. 2011). La actividad de cada especie fue 
estimada a partir del muestreo de actividad diaria descripto en el Capítulo IV y de bibliografía. Se 
clasificó a cada especie como (1) “diurna”, (2) “nocturna” (incluyendo las crepusculares y 
vespertinas) y (3) “activa durante todo el día”.  
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RASGOS FISIOLÓGICOS 
34-35-36-37-38| TEMPERATURA DE INICIO DE ESTRÉS – TEMPERATURA DE TERMORREGULACIÓN – 
TEMPERATURA CRÍTICA MÁXIMA – TEMPERATURA LETAL MÁXIMA – TASA DE AUMENTO DE CO2. 
La temperatura es considerada uno de los factores más importante para estimar la actividad 
metabólica y la historia de vida de las especies (Heath et al. 1971, Bowler y Terblanche 2008, 
Angilletta 2009, Harrison et al. 2012). El conocimiento de las diferentes temperaturas permite 
conocer el/los ambiente/es que habita cada especie y los horarios de actividad de cada una de ellas 
durante el día (Verdú et al. 2012). Debido a que las especies de coleópteros copro-necrófagos son 
muy sensibles a los cambios en las condiciones climáticas (Sowig 1995, Duncan y Byrne 2000, 
Nichols et al. 2007, Gardner et al. 2008) consideramos que estos rasgos son muy importantes para 
evaluar los cambios en diversidad funcional. La descripción de la metodología utilizada para 
estimarlos fue detallada en el Capítulo IV. 
39-40| ENDOTERMIA Y TEMPERATURA DE DESPEGUE 
La endotermia es el exceso de calor producido principalmente por el metabolismo (Clarke 
2017), pero también en insectos voladores por los músculos del vuelo (Krogh y Zeuthen 1941, 
Bartholomew y Heinrich 1978, Heinrich 1993, Verdú y Lobo 2008). Las especies de coleópteros 
copro-necrófagos endotermas llevan a cabo un calentamiento pre-vuelo por medio del movimiento 
de algunas partes de su cuerpo hasta alcanzar una temperatura de despegue, que siempre es un 
valor por encima de la temperatura ambiente (Verdú y Lobo 2008). La endotermia se calcula como 
la diferencia de temperatura entre el tórax (que es donde se produce el calor) y el ambiente (Verdú 
et al. 2007a). La temperatura de despegue y la endotermia por lo tanto están asociadas a cada 
especie y al ambiente en el cuál se encuentran. La descripción detallada de la medición de la 
endotermia y temperatura de despegue fue proporcionada en el Capítulo IV.  
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Figuras 
 
 
FIGURA MSF V-1. Imagen vista dorsal de Dichotomius sericeus: a) Longitud total, b) anchura máxima, c) longitud de los 
élitros, d) ancho máximo del élitro junto al tórax, e) distancia desde la parte anterior del élitro a la anchura máxima, f) 
área de la cabeza y g) área de todo el cuerpo. 
 
FIGURA MSF V-2. Imagen vista ventral de Dichotomius sericeus: a) área del fémur anterior, b) área de la tibia anterior, c) 
largo de la tibia anterior, d) ancho del diente mayor de la tibia anterior, e) longitud de la tibia posterior, f) longitud de la 
placa mesometaesternal, g) área de la placa mesometaesternal y h) longitud del abdomen. 
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FIGURA MSF V-3. Imagen vista de perfil de Dichotomius sericeus: a) altura máxima. 
 
FIGURA MSF V-4. Alas de Coprophanaeus saphirinus para medir la carga alar. En cada una de las alas se mide a) la 
superficie alar y para el cálculo de la carga alar se utiliza esta medida del área junto con el peso fresco, el cociente entre 
el peso fresco y la superficie alar es la carga alar.  
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FIGURA MSF V-5. Piezas bucales de Dichotomius nisus. Las piezas bucales que se muestran en la figura corresponden a la 
mandíbula derecha, muela de la mandíbula derecha, hipofaringe y epifaringe. En la mandíbula a) es el área conjuntiva y 
b) el área total de la mandíbula; en la muela c) es la porción de muela asociada a la filtración y d) la porción asociada a 
la masticación; en la hipofaringe e) es la glosa y paraglosa y; en la epifaringe f) es el zigum. 
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Tablas 
 
TABLA MST V-1. Número de individuos capturados en el bosque nativo (BN) y cuatro usos de la tierra (PP: plantación de 
pino, PZ: parquizado, SP: silvopastoril y PG: potrero para ganadería) en el Bosque Atlántico del Alto Paraná, Argentina. 
Las letras en negrita representan las especies seleccionadas para las mediciones de diversidad funcional.  
 BN PP PZ SP PG Total 
Ateuchus sp. 
 
1 2  
 
3 
Canthidium bituberculatum 
 
 3  1 4 
Canthidium cavifrons 
 
 3  
 
3 
Canthidium dispar 5 2 
 
 
 
7 
Canthidium hyla 1 1 
 
2 9 13 
Canthidium lucidum 
 
3 1  
 
4 
Canthidium nobile 
 
 4 1 
 
5 
Canthidium sp. 33  12 4 
 
49 
Canthon conformis 1 37 718 335 16 1.107 
Canthon curvodilatus 
 
 
 
 13 13 
Canthon histrio 1 2 440 8 
 
451 
Canthon paraguayanus 
 
 6  
 
6 
Canthon podagricus 
 
 
 
 290 290 
Canthon quinquemaculatus 409 269 2.933 807 14 4.432 
Chalcocopris hesperus 25  
 
 
 
25 
Coprophanaeus cyanescens 144 89 134 90 12 469 
Coprophanaeus saphirinus 95 11 83 61 
 
250 
Deltochilum brasiliensis 21  
 
 
 
21 
Deltochilum furcatum 29 6 7 14 
 
56 
Deltochilum icaroides 
 
 2  
 
2 
Deltochilum komareki 135 237 781 797 10 1.960 
Deltochilum morbillosum 4 1 
 
 
 
5 
Dichotomius aff.fissus 
 
3 1  
 
4 
Dichotomius carbonarius 16  129 86 7 238 
Dichotomius depresicollis 4 18 3 5 
 
30 
Dichotomius mormon 17 12 34 75 
 
138 
Dichotomius nisus 
 
 
 
34 163 197 
Dichotomius sericeus 296 331 529 677 5 1.838 
Eurysternus aeneus 
 
 3 1 1 5 
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Eurysternus caribaeus 377 865 160 130 
 
1.532 
Eurysternus howdeni 1  
 
 
 
1 
Eurysternus parallelus 152 33 332 36 2 555 
Eutrichillum hirsutum 1 67 49 95 305 517 
Ontherus erosioides 
 
 1  
 
1 
Ontherus sulcator 
 
4 13 22 32 71 
Ontophagus aff. buculus 
 
 2 5 12 19 
Ontophagus catharinensis 68 21 6 1 
 
96 
Ontophagus sp. 
 
 
 
1 
 
1 
Ontophagus tristis 21 132 2 5 1 161 
Phanaeus splendidulus 2  
 
 
 
2 
Scybalocanthon nigriceps 12  
 
 
 
12 
Trichillum externepunctatum 
 
 
 
 5 5 
Trichillum hesper 
 
 
 
 18 18 
Uroxys dilaticollis 3 19 
 
 
 
22 
Uroxys epipleuralis 
 
 1  
 
1 
Uroxys sp. 2  1  
 
3 
Uroxys thoracalis 
 
70 
 
 
 
70 
Total 1.875 2.234 6.395 3.292 916 14.712 
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TABLA MST V-2. Rasgos funcionales seleccionados para medir la diversidad funcional en coleópteros copro-necrófagos 
del Bosque Atlántico del Alto Paraná, Argentina. La matriz incluye rasgos morfológicos, etológicos y fisiológicos. Cada 
rasgo es clasificado como: rasgo de efecto o de respuesta.  
RASGO RASGO GENERAL RASGO MEDIBLE TIPO DE RASGO 
MORFOLÓGICO BIOMASA -Peso fresco EFECTO 
MORFOLÓGICO FORMA DEL CUERPO 
-Esfericidad de proyección máxima de Sneed y 
Folk 
EFECTO 
MORFOLÓGICO POTENCIAL EXCAVADOR 
 
-Área cabeza/Área cuerpo 
-Área del fémur anterior 
-Longitud de la tibia anterior 
EFECTO 
MORFOLÓGICO CAPACIDAD DE RODAR LAS BOLAS  
 
-Longitud de la tibia posterior 
 
EFECTO 
MORFOLÓGICO CAPACIDAD DE VUELO 
 
 
-Carga alar: biomasa/superficie alar RESPUESTA 
MORFOLÓGICO 
 
 
 
ALIMENTACIÓN 
 
-Área conjuntiva/Área total mandibular 
-% Area molar filtradora 
-% Area molar trituradora 
-Hipofaringe 
-Desarrollo del zigum 
RESPUESTA 
ETOLÓGICO ALIMENTACIÓN -Diversidad trófica RESPUESTA 
 
ETOLÓGICO 
NIDIFICACIÓN -Patrones de nidificación  RESPUESTA-EFECTO 
ETOLÓGICO ACTIVIDAD DIARIA -Periodo de máxima actividad durante el día RESPUESTA 
 
FISIOLÓGICO 
 
TERMOLÍMITE 
 
-Temperatura de inicio de estrés 
-Temperatura de termorregulación 
-Temperatura crítica máxima 
-Temperatura letal máxima 
-Tasa de aumento de CO2 
 
RESPUESTA 
FISIOLÓGICO TERMORREGULACIÓN EN VUELO 
-Endotermia 
-Temperatura de despegue 
RESPUESTA 
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TABLA MST V-3. Clasificación jerárquica de selección de recursos por parte de coleópteros copro-necrófagos del Bosque 
Atlántico del Alto Paraná, Argentina. Esta clasificación se utiliza para el cálculo de un índice que indica el grado de 
diversidad trófica de cada especie.  
NIVELES JERÁRQUICOS ESPECIE 
(0,1) NIVEL 1 NIVEL 2 NIVEL 3 NIVEL 4 NIVEL 5 NIVEL 6 
Alimento No animal Muerto No digerido Descompuesto Hongos  
Alimento No animal Muerto No digerido Descompuesto Frutos  
Alimento Animal Muerto Digerido Frugívoro Excremento de frugívoro  
Alimento Animal Muerto Digerido Omnívoro Excremento de omnívoro  
Alimento Animal Muerto Digerido Herbívoro Excremento de herbívoro  
Alimento Animal Muerto Digerido Carnívoro Excremento de carnívoro  
Alimento Animal Muerto No digerido Vertebrados 
Carroña de pequeños 
vertebrados 
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VI CONSIDERACIONES GENERALES 
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VI.1 CONCLUSIONES 
 
A partir de los resultados generales de esta tesis se puede concluir que el disturbio del 
ambiente natural, en el Bosque Atlántico del Alto Paraná, afecta negativamente a la diversidad 
funcional de coleópteros copro-necrófagos. El principal factor que se asocia con cambios en 
diversidad funcional es la cobertura de dosel; ambientes que mantienen la cobertura de dosel son 
más similares en diversidad en relación al bosque nativo mientras que en ambientes donde se 
elimina la cobertura de dosel se observa una reducción de la diversidad funcional. La presencia de 
ganado es el otro factor que se sugiere estaría provocando cambios en la diversidad funcional; el 
ambiente disturbado sin ganado (plantación madura de pino) no presenta diferencias en diversidad 
funcional con el bosque nativo, mientras que los ambientes disturbados con ganado (parquizado, 
silvopastoril, potrero para ganadería) sí. Este resultado no es sorprendente dado que estudios 
previos mostraron que la estructura y composición de las comunidades de coleópteros copro-
necrófagos, así como también la diversidad funcional, están fuertemente condicionadas por las 
características del ambiente (cobertura de dosel y estructura del suelo) (Nealis 1977, Doube 1983, 
Jennings et al. 1999, Nichols et al. 2007, Hernández y Vaz-de-Mello 2009, Audino et al. 2014, 
Hernández et al. 2014, Filgueiras et al. 2015, Campos y Hernández 2015, De Farias y Hernández 
2016, Gómez-Cifuentes et al. 2017) y por la presencia de ganado (Barragán et al. 2011, Audino et al. 
2014, Edwards et al. 2014, Tonelli et al. 2017).  
Con respecto a los índices unidimensionales utilizados para estimar la diversidad funcional (FDc 
y wFDc) y la riqueza de especies (S), se observó que aquellos ambientes que conservan la cobertura 
de dosel (plantación madura de pinos, parquizado y sistema silvopastoril) mantienen la diversidad 
funcional a pesar de que hay especies características del bosque nativo que no están presentes y 
hay otras que sólo están presentes en estos ambientes. Este resultado podría estar asociado a la 
existencia de un recambio de especies en los ambientes. Teniendo en cuenta que a pesar de este 
recambio la diversidad funcional se mantiene, probablemente las comunidades en estos ambientes 
están caracterizadas por una alta redundancia funcional (adición o presencia de especies dentro de 
una comunidad que poseen los mismos rasgos funcionales) más que complementariedad funcional 
(adición o presencia de especies dentro de una comunidad que poseen diferentes rasgos 
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funcionales que las especies que ya se encontraban en la comunidad) (Mayfield et al. 2010). En el 
otro extremo, en el ambiente que no conserva la cobertura de dosel (potrero para ganadería) tanto 
la riqueza de especies como la diversidad funcional (FDc y wFDc) se reducen. Esto podría estar 
asociado a que muchas especies de ambientes cerrados, que no logran hacer uso de ambientes 
abiertos, presentan rasgos funcionales que no son reemplazados por otras especies (Mayfield et al. 
2010).  
Con respecto al resultado del análisis multivariado, los ambientes con cobertura de dosel se 
dividen en dos grupos, los que tienen presencia de ganado y los que no tienen ganado, y a su vez 
todos los que presentan cobertura de dosel se separan del ambiente sin cobertura. En el primer 
caso (ambientes con cobertura y sin ganado vs ambientes con cobertura y con ganado), se sugiere, 
el patrón podría estar asociado al conjunto de rasgos morfológicos y etológicos vinculados a los 
cambios en la estructura del suelo (Nichols et al. 2013, Kumbasli et al. 2010, Davis et al. 2004) y 
al uso de antiparasitarios (Barragán et al. 2011, Audino et al. 2014, Edwards et al. 2014, Tonelli et 
al. 2017), ambos asociados principalmente a la presencia de ganado (explicado en detalle en el 
Capítulo V). En el segundo caso (ambientes con cobertura de dosel vs ambiente sin cobertura de 
dosel), el patrón podría estar asociado tanto al conjunto de rasgos morfológicos y etológicos como 
fisiológicos, ya sea por los cambios en la estructura del suelo y el uso de antiparasitarios, como por 
los cambios en las condiciones ambientales (Halffter et al. 1992, Davis et al. 2002, Verdú et 
al. 2007a). Debido a que en la tesis no se compararon los rasgos funcionales por separado entre 
ambientes (salvo algunos de los rasgos fisiológicos explicados en el Capítulo IV), no se puede 
especificar qué rasgos morfológicos, etológicos o fisiológicos tienen un rol más importante. En 
futuros trabajos sería importante comparar rasgo por rasgo para poder explicar en mayor detalle 
los patrones observados.  
 
Hasta el momento no estaba claro qué mecanismo o mecanismos estaban asociados con la 
pérdida o cambio de diversidad ante el disturbio del ambiente en coleópteros copro-necrófagos 
(Naeem y Wright 2003). En esta tesis se pusieron a prueba dos de ellos: mecanismos ecológicos 
(nicho trófico) y fisiológicos (endotermia, termorregulación y límites térmicos). En el primer caso, la 
variación en el nicho trófico no sería el principal mecanismo que limita a las especies para hacer uso 
de los ambientes disturbados ya que la adición de recursos en ambientes altamente disturbados 
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(potrero para ganadería) no incrementó la riqueza de especies observada. Por otro lado, algunos de 
los mecanismos fisiológicos estudiados (endotermia y límites térmicos superiores) sí estarían muy 
asociados al uso de ambientes disturbados por parte de las especies de coleópteros copro-
necrófagos dado que se encontraron diferencias entre especies que hacen uso de ambientes con 
cobertura de dosel vs sin cobertura de dosel (FIGURA 24A). Especies diurnas con endotermia muy 
baja y límites térmicos superiores altos tienen la capacidad de hacer uso de ambientes sin 
cobertura de dosel (ambiente abierto) y para el resto de especies (crepusculares/nocturnas y 
activas todo el día) sólo aquellas con límites térmicos superiores altos. Si bien Tuff et al. (2016) y en 
esta tesis se propuso que el disturbio ambiental afectaría principalmente a las especies diurnas de 
ambientes con cobertura de dosel (ambientes cerrados), así como también a la dinámica de 
comunidades y funciones ecosistémicas que dependen de esas especies, los resultados obtenidos 
muestran que tanto las especies diurnas de coleópteros copro-necrófagos como 
crepusculares/nocturnas y activas todo el día se ven afectadas. Como se discutió en el Capítulo IV al 
parecer las especies crepusculares/nocturnas podrían verse afectadas por las temperaturas de 
suelo ya que sólo llegan a hacer uso de ambientes abiertos aquellas que tienen límites térmicos 
superiores altos. A pesar de que durante la noche la temperatura ambiental es menor que durante 
el día en ambientes abiertos, la temperatura del suelo tiende a mantenerse más estable en el día 
(Morecroft et al. 1998). Estos resultados ayudan a entender la respuesta de ciertas especies frente 
al disturbio, pero más estudios son necesarios ya que lo evaluado, por ejemplo, no permite explicar 
la restricción de ciertas especies al bosque nativo. Algunas especies (Canthon smaragdulus 
Fabricius, Chalcocopris hesperus Olivier, Scybalocanthon nigriceps Martínez, Deltochilum brasiliensis 
Castelnau, Deltochilum furcatum Castelnau) están restringidas al bosque nativo. En estos casos, 
dado que fisiológicamente las especies podrían hacer uso de los ambientes disturbados con 
cobertura de dosel pero no lo hacen, otros mecanismos probablemente estén involucrados en la 
respuesta de estas especies; por ejemplo, los etológicos y/o morfológicos (FIGURA 24B). Todas las 
especies mencionadas son telecópridas y se ven fuertemente afectadas en su comportamiento de 
nidificación por la estructura del suelo (Nichols et al. 2013), por lo tanto su actividad se vería 
dificultada en ambientes con diferentes estructura del suelo, como es el caso de ambientes 
forestales y ganaderos. El estudio de todos los mecanismos asociados a la extinción y declinación de 
las poblaciones puede incrementar nuestra habilidad para generalizar y sugerir futuras 
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recomendaciones de manejo para mejorar la sustentabilidad de estos ecosistemas (Larsen et al. 
2007). 
La principal recomendación de manejo que surge de esta tesis es la conservación de la 
cobertura de dosel (ya sea nativa o exótica). Esta recomendación de manejo se desprende a partir 
de los resultados de diversidad de especies, diversidad funcional a partir de análisis univariados y 
multivariado, diversidad funcional a partir de rasgos fisiológicos y principalmente de las 
restricciones fisiológicas observadas en el Capítulo IV. Esta estrategia de manejo sugerida permitiría 
conservar tanto la diversidad de coleópteros copro-necrófagos como las funciones ecosistémicas 
llevadas a cabo por ellos. De este modo, a través de la función ecosistémica vinculada a esta tesis 
´enterramiento de materia orgánica´, se mantendría el ciclaje de nutrientes y bioturbación del suelo 
que le permiten a las plantas utilizar los recursos del suelo eficientemente (Bornemissza 1970, 
Galbiati et al. 1995, Bang et al. 2005, Hanafy 2012) y se reduciría la predación de semillas (Estrada 
et al. 1991); entre otras cosas.  
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FIGURA 24. Mecanismos asociados a la respuesta de las especies en el Bosque Atlántico del Alto Paraná. En la figura A se 
presentan los mecanismos de respuesta principales que estarían asociado al uso de ambientes sin cobertura de dosel: 
mecanismos fisiológicos y que es el resultado principal de la tesis, y en la figura B se proponen los mecanismos de 
respuesta que podrían estar asociados al uso de ambientes disturbados, con o sin cobertura de dosel y con o sin ganado. 
BN = bosque nativo, PP = plantación madura de pino, PZ = parquizado, SP = silvopastoril y PG = potrero para ganadería.  
 
REFLEXIÓN FINAL 
En la actualidad el apoyo hacia los estudios en ciencia básica es cada vez menor por no tener 
una inmediata aplicación a nuestra vida y se hace énfasis en el estudio de la ciencia aplicada. Sin 
embargo, “no hay ciencia aplicada sin ciencia básica”. ¿Cómo podemos explicar la pérdida de 
diversidad y generar estrategias de conservación, sin el previo conocimiento de la biología de las 
especies? Básicamente no se podría. La ciencia básica representa las bases fundamentales para que 
todo lo demás pueda surgir, son los cimientos que mantienen firme la estructura científica. Si bien el 
TESIS DOCTORAL - VICTORIA CAROLINA GIMÉNEZ GÓMEZ 
 
 
 
153 
conocimiento básico no parece que pueda significar ninguna mejora a nuestra calidad de vida 
inmediata, consideramos que es importante insistir en este tipo de estudios no sólo porque nos hace 
un poco más sabios sino que, en un futuro, esperamos nos sea de gran utilidad para conservar la 
diversidad de especies, en particular la de coleópteros copro-necrófagos. 
 
VI.2 ASPECTOS NOVEDOSOS DE LA TESIS  
 
De acuerdo a los mecanismos de respuesta estudiados en esta tesis, se considera que el estudio 
del nicho trófico es novedoso porque: 1) hasta el momento no se había estudiado el solapamiento 
de nicho trófico asociado al disturbio del ambiente en coleópteros copro-necrófagos y 2) el nicho 
trófico no había sido considerado como mecanismo de respuesta al disturbio en el grupo de 
coleópteros estudiados. Por otro lado, el estudio de los mecanismos fisiológicos propuestos: 
endotermia, termorregulación y límites térmicos, resulta novedoso porque: 1) no habían sido 
estudiados en coleópteros copro-necrófagos neotropicales; 2) no habían sido considerados como 
mecanismo de respuesta al disturbio en coleópteros copro-necrófagos; 3) incluyó especies activas 
todo el día y 4) la metodología utilizada para estimar los límites térmicos superiores, a partir de 
termolímite, respirometría y comportamiento de los individuos, es novedosa para el grupo de 
coleópteros copro-necrófagos dado que no se ha publicado aún ningún estudio que la utilice. La 
misma ha sido creada por el Dr.José R. Verdú y aún no ha sido publicada.  
De acuerdo a los resultados de diversidad funcional, los mismos son relevantes porque: 1) se 
incluyó el grupo de rasgos fisiológicos; 2) se analizó cada grupo de rasgos (morfológicos, etológicos 
y fisiológicos) por separado y en conjunto; 3) se utilizó un número considerable de rasgos (22) que 
describían la biología general de los coleópteros copro-necrófagos; 4) se identificó qué rasgos 
morfológicos no se deberían medir para análisis de diversidad funcional en coleópteros copro-
necrófagos dada su correlación con la biomasa y 5) se reafirmó la importancia de tener en cuenta la 
abundancia de las especies y el uso de índices multirasgos y multidimensionales en estudios de 
diversidad funcional. 
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VI.3 PROYECCIONES  
 
En primer lugar, para apoyar el resultado de que la variación en el tipo de recurso utilizado por 
las especies de coleópteros copro-necrófagos no es el principal mecanismo asociado a la respuesta 
al disturbio, no es suficiente sólo con colocar trampas pitfall como se hizo aquí ya que los 
ejemplares podrían ser atraídos a los cebos provenientes de otras localidades con distinto hábitat 
que ejercerían como “fuentes”. Las trampas solo estiman lo que vuela y es atraído, no lo que habita 
en cada ambiente. Se sugiere en futuros trabajos colocar en campo algunos cebos marcados para 
observar si los coleópteros copro-necrófagos nidifican en esos cebos o no (sugerencia del Dr. Jorge 
Lobo). 
En segundo lugar, asociado a los estudios de fisiología, es importante que se mida también la 
temperatura y humedad del suelo a diferentes profundidades debido a que se ha demostrado en 
esta tesis la importancia de la misma para entender la respuesta de coleópteros copro-necrófagos. 
También, sería novedoso estudiar los cambios metabólicos de las especies de coleópteros copro-
necrófagos asociados al disturbio del ambiente. Como el metabolismo depende, entre otros 
factores, de la temperatura y hemos visto que las variables fisiológicas aquí estudiadas y 
dependientes de la temperatura (endotermia, termorregulación y límites térmicos) pueden 
considerarse como mecanismos de respuesta ante el disturbio, se esperaría que también la 
respuesta pueda estar asociada a cambios en la tasa metabólica. Finalmente, sería importante 
estimar los límites térmicos inferiores, además de los superiores, ya que se ha visto que la 
respuesta de las especies con actividad crepuscular/nocturna probablemente esté más asociada a 
estos límites que a los superiores.  
En tercer lugar, en futuros estudios de diversidad funcional sería útil incluir más rasgos 
etológicos para alcanzar un número equitativo de rasgos medidos entre los grupos de rasgos 
seleccionados. En esta tesis sólo se consideraron tres rasgos etológicos; en el futuro sería 
importante completar esta parte de la matriz funcional para que a la hora de comparar entre 
ambientes se evite el posible efecto de un grupo de rasgos sobre otro. En esta tesis se observó que 
teniendo en cuenta la abundancia de las especies y los grupos de rasgos por separado para 
comparar entre ambientes, los rasgos morfológicos y etológicos responden similar y diferente a los 
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fisiológicos. La similitud de la respuesta de los rasgos etológicos con los morfológicos puede 
deberse sólo al uso de pocos rasgos etológicos (tres etológicos vs 12 morfológicos) y no 
necesariamente a que realmente respondan similar. Podría medirse, entre otros rasgos etológicos, 
el tipo de nido que realiza cada especie, profundidad de enterramiento, la tasa de disgregación 
horizontal, la tasa de disgregación vertical y la cantidad materia orgánica enterrada (Rasgos 
propuestos en la matriz de diversidad funcional creada por el Dr. José R. Verdú). Sumado a esto, 
como fue mencionado en el Capítulo VI, sería importante también comparar los rasgos utilizados 
por separado para poder explicar con mayor detalle los resultados de diferencias entre ambientes.  
Finalmente, dado que se ha visto en esta tesis que la presencia de ganado tiene efecto sobre la 
diversidad funcional de coleópteros copro-necrófagos del Bosque Atlántico del Alto Paraná, sería 
muy importante estimar la carga ganadera de los ambientes estudiados para que, junto con los 
datos obtenidos aquí, pueda generarse otra recomendación de manejo asociada a ¿cuál sería la 
carga ganadera adecuada para evitar la pérdida de diversidad?. En esta tesis sólo se obtuvo que la 
presencia de ganado afecta la diversidad funcional, pero no se sabe en qué cantidad el ganado 
tiene un efecto sobre la misma.  
 
VI.4 PUBLICACIONES DERIVADAS DE LA TESIS 
 
• Giménez Gómez VC, Verdú JR, Gómez-Cifuentes A, Vaz-de-Mello FZ, Zurita GA (2018) 
Influence of land use on the trophic niche overlap of dung beetles in the semideciduous 
Atlantic forest of Argentina. Insect conservation and diversity 11: 554-564.  
• Giménez Gómez VC, Verdú JR, Guerra Alonso C, Zurita GA (2018) Relationship between land 
uses and diversity of dung beetles (Coleoptera: Scarabaeinae) in the southern Atlantic forest 
of Argentina: which are the key factors?. Biodiversity and Conservation 27: 3201-3213.  
• Giménez Gómez VC, Verdú JR, Zurita GA (2018) Why dung beetles are absent in open 
habitats in the southern Atlantic forest of Argentina? A physiological explanation. OIKOS. En 
proceso.  
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• Gómez-Cifuentes A, Giménez Gómez VC, Moreno C, Zurita GA (2018) Tree retention in 
cattle ranching systems partially preserves dung beetle diversity and functional groups in 
the semideciduous Atlantic forest. Basic and Applied Ecology, 
https://doi.org/10.1016/j.baae.2018.10.002.  
 
VI.5 TRABAJOS ADICIONALES DERIVADOS DE LA TESIS 
 
• COLECCIÓN DE COLEÓPTEROS COPRO-NECRÓFAGOS 
A partir de los muestreos de nicho trófico y diversidad taxonómica se logró armar la colección 
de coleópteros copro-necrófagos del Bosque Atlántico del Alto Paraná, Argentina, junto con la 
ayuda de especialistas en taxonomía del grupo de estudio, Dr. Fernando Vaz de Mello y Dr. José R. 
Verdú. La misma cuenta con 74 especies y cinco morfoespecies obtenidas a partir de los 
muestreos de esta tesis.  
• PIEZAS BUCALES NUNCA ANTES DESCRIPTAS EN COLEÓPTEROS COPRO-NECRÓFAGOS. 
Durante el proceso de extracción de piezas bucales para determinar los rasgos funcionales 
asociados a las mismas, se descubrió un aparato bucal nunca antes descripto en coleópteros copro-
necrófagos. El mismo está asociado a un tipo de alimentación particular en el grupo de estudio, 
material vegetal. La especie en la cual esto fue visto, si bien actualmente cae en trampas cebadas 
con estiércol, nidifica con material vegetal. Esta estructura bucal encontrada será publicada con la 
ayuda de investigadores de Colombia (Dr. Jhon César Neita Moreno y Dra. Claudia Medina) y de 
Buenos Aires (Dra. M. Victoria Sánchez). 
• NUEVOS REGISTROS DE ESPECIES PARA ARGENTINA 
A partir del muestreo de diversidad taxonómica se identificó una especie que no se encuentra 
registrada en Argentina. Este nuevo registro será publicado en conjunto con el grupo de trabajo de 
Puerto Iguazú y con el taxónomo Dr. Fernando Vaz de Mello.  
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